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SUR LES POSSIBILILITES D’ADAPTATION 
CHEZ LES INSECTES SOCIAUX 
ET SPECIALEMENT CHEZ L’ABEILLE 


par 


Rémy CHAUVIN 
[ Station de Recherches Apicoles, Bures-sur- Yvette (Seine-et-Oise). | 


Parmi les possibilités d’adaptation des insectes sociaux, il faut noter la 
capacité de réparer les dommages, méme graves, infligés au nid. J’ai recher- 
ché jusqu’ou pouvait aller ce pouvoir de régulation, spécialement chez les 
abeilles ; mais je citerai aussi abondamment les recherches similaires de 
VUILLAUME (1960) sur les guépes. 


Les Abeilles en ruche horizontale. 


Plusieurs expérimentateurs ont déja songé a modifier la position des 
rayons. Dans l’ancienne apiculture a cadres fixes, c’était une pratique 
assez répandue de renverser la ruche sens dessus dessous dans le but de 
bloquer la ponte de la reine. Cet arrét de ponte reste assez sujet a caution, 
mais il est bien certain que les abeilles ne souffraient guére du retourne- 
ment et que la colonie continuait 4 mener une vie normale. 

Les tentatives qui ont consisté a placer les rayons horizontalement ont 
été plus rares. Citons celles de Smiru (1959). Il remarque que la reine pond 
aussi bien sur la face supérieure que sur la face inférieure des rayons ; les 
soins aux larves se donnent également bien sur les deux faces. Toutefois 
on remarque quelques anomalies au moment de l’operculation. 10 a 
50 p. 100 des cellules sur les faces inférieures montrent un opercule bombé 
ressemblant un peu a celui du male ; ces cellules contiennent une larve ou 
une nymphe de dimensions au-dessous de la normale. Les autres cellules, 
aussi bien sur la face inférieure que sur la supérieure, contiennent des 
- larves et nymphes normales. Un tableau emprunté a Smrrn donne quelque 
idée des anomalies constatées. 


LARVES EN VOIE DE NYMPHOSE, JEUNES NYMPHES. 


Position supérieure .......... 150 133 
Inférieure, normaux ......... 148 131 
Inférieure, bombés........... 96 105 
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Il a semblé a Smit que beaucoup de larves de la face inférieure glissaient 
vers le bas, hors de la nourriture, et que les nourrices les operculaient 
hativement, sans achever la distribution de la quantité normale de nour- 
riture. 

J’ai placé également & Vhorizontale une ruche Dapanrt de 10 cadres, en 
disposant au-dessous des cadres un treillis métallique a larges mailles qui 
empéchait les rayons de s’affaisser. L’opération a eu lieu en mai-juin, au 
cours des années 1957 et 1959, et a duré quatre mois a chaque fois. Amon 
grand étonnement, je n’ai remarqué aucune perturbation de l’élevage, 
bien que certaines cellules anormales du type de celles remarquées par 
SmirH aient pu en effet étre décelées a la face inférieure ; mais elles étaient 
loin d’étre aussi nombreuses que dans les expériences de cet auteur puisque 
leur nombre n’atteignait que 5-10 p. 100 du total. Je n’ai pu remarquer 
aucune différence quantitative de la ponte de la reine entre les deux 
faces et non plus aucune différence dans la quantité de nectar frais entreposé 
sur les deux faces (v. plus loin). Je pensais que peut étre la construction des 
cellules royales serait modifiée par la position anormale des cellules; mais, 
apres l’enlévement de la reine, il n’est pas apparu de différences sensibles 
entre le nombre et la forme des cellules royales de la ruche horizontale et 
celles d’une ruche verticale. Elles se trouvaient toutes cependant sur la face 
inférieure des rayons. La forme des cellules montre, par contre, d’intéres- 
santes variations. On sait que, dans le cadre en position normale, les cellules 
présentent une légere pente vers l’intérieur du rayon; or, au bout de deux 
mois d’horizontalité, elles sont progressivement remaniées, de telle sorte 
qu’elles divergent vers Vextérieur ; langle avec la verticale devient de plus 
en plus marqué du centre du rayon vers la périphérie. Cette inclinaison 
vers lextérieur est particuliérement nette dans les longues cellules 4 miel 
de la périphérie. 

En cas de miellée, le nectar est entreposé a l’état frais aussi bien sur la 
face inférieure que sur la supérieure. Comment peut-il se maintenir dans 
des cellules ouvertes vers le bas? Sans doute, la tension superficielle le 
fait-elle adhérer aux parois ; il est en effet facile d’introduire une grosse 
goutte d’eau avec une pipette fine, dans les cellules de la face inférieure, 
et la goutte se maintient parfaitement. Les abeilles, toutefois, ne pourraient- 
elles réserver la face supérieure du rayon au nectar frais et n’entreposer sur 
la face inférieure que le nectar qui a déja perdu beaucoup d’eau? II serait 
possible de le vérifier en administrant du sirop dilué a la ruche horizontale 
en dehors des périodes de miellée et en mesurant au réfractométre les 
concentrations moyennes en dessus et en dessous des rayons. Le sirop — 
Wabord a 50 p. 100, puis a 30 p. 100 dans les expériences suivantes — a été 
donné dans un nourrisseur posé sur le plateau, a droite du corps de ruche 
(si l'on se place en arriére de la ruche). Trois 4 quatre litres de sirop tiéde 
étaient absorbés 4 chaque fois a partir de 10 heures du matin. Les préléve- 
ments dans les cellules en vue de l’examen réfractométrique se faisaient a 
17 h 30, en notant a chaque fois la face et l’emplacement du cadre par rap- 
port au nourrisseur. L’expérience s’est déroulée de juillet 4 septembre 1959, 
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RESULTATS. 
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Sirop a 50 p. 100, juillet 59.\ Sirop a 30 p. 100, 9 sept. 59.|Sirop & 30 p. 100, 18 sept. 59. 
Face sup. Race int: Ici le nourrisseur. Ici le nourrisseur. 
64 77 “Face sup. Face inf. Face sup. Face inf. 
74 Foo 35 48 36,5 — 
68 70 36 36 37 — 
5935 63 of 68 37 46 
63,5 Deo 75 77 37,0 38,5 
64 74 59 71 67 67 
62,5 79 is) 79 65,5 64 
Moy. 67 74 Moy. 55 62 Moy.46,5 53,8 


Pour les ruches verticales, les prélevements étaient opérés sur les deux 
faces droites et gauche de chaque cadre, le nourrisseur se trouvant a droite. 
Sur le tableau, le trait vertical matérialise le cadre. 


Ruches verticales position normale. 
Strop a 30 p. 100, 29 septembre. 
34|36 46/57 


33|34,5  35[33 


33,0,03 


Faces dr. moy. : 38,7 ; a g. | 36. 
Tci le nourrisseur. 


Date 9 octobre, sirop a 30 p. 100, ruche verticale. 


36/59 54[36 35/33 33/35 


Ici le nourrisseur. 
Faces dr. moy. : 40 ;ag.: 39. 


Il est bien certain que le strop plus concentré se trouve plus souvent dans 
la face inférieure des rayons horizontaux. Une pareille différence entre les 
faces ne se rencontre pas dans les ruches a rayons verticaux. Dans les 
ruches horizontales, les concentrations augmentent aussi au fur et a 
mesure que l’on s’éloigne du nourrisseur. Dans les ruches verticales, un 
tel phénomeéne est moins net. 

Comme nous avons vu plus haut que le nectar ou méme l’eau_ pure 
tiennent aussi bien en place dans les cellules ouvertes vers le bas que vers 
celles qui s’ouvrent vers le haut, les différences de concentrations sur les 
deux faces des rayons horizontaux doivent tenir a une particularité de 
comportement des abeilles plutét qu’a une perturbation des conditions 
physiques d’entreposition du nectar. 


Autres adaptations. Travaux de Darchen. 


Je ne puis résumer ici les travaux trés étendus de Darcuen sur la 
construction et les remaniements de la cire chez les abeilles. J’en tirerat 
toutefois deux exemples d’adaptation parfaitement nets. 


1° LES PERFORATIONS DES CELLULES ET LES DEPLACEMENTS DU FOND. — 
On a écrit nombre de travaux sur Ja question de savoir si les hyménopteres 
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solitaires pouvaient ou non réparer le fond de leur nid quand on Vavait 
enlevé. Il semble bien que cela soit possible et que Vinstinct ne sort pas 
tout a fait aveugle (a la différence de ce que pensait Fasre), mais il faut 
que l’intervention expérimentale ne soit pas faite 4 un stade trop tardif, 
lorsque la machinerie psychique de linsecte a déja franchi un stade irré- 
versible. Chez les abeilles, il n’existe pas de probléme : les perforations de 
toute taille et de toute forme, pratiquées dans la paroi ou le fond des cellules 
d’ouvriéres (DARCHEN) et des cellules royales (VUILLAUME) sont aussitot 
rebouchées. C’est l’affaire d’une heure ou deux au grand maximum. D’autre 
part, si l’on s’arrange pour placer en regard les cellules des deux faces 
d’un rayon dont on a enlevé le fond (rappelons que la cellule d’une face 
correspond par le fond a trois cellules de autre face), un nouveau fond est 
replacé sans difficulté : il faut tout de méme noter ici que la pose du fond 
correspond a une manipulation compliquée et inhabituelle et que d’habitude 
les abeilles ne procédent pas du tout ainsi : elles élevent des parois sur un 
fond, plutét que de poser un fond a l’intérieur d’une cellule préexistante. 


2° LA TORSION DES RAYONS. — Plus extraordinaire encore est la torsion 
des rayons ou des lames de cire placées perpendiculairement aux rayons 
déja en place. On sait que les abeilles veillent du mieux qu’elles peuvent au 
parallélisme des rayons de la ruche. Mais, lorsqu’on introduit une lamelle de 
cire gaufrée perpendiculairement entre deux rayons, des équipes d’ouvriéres 
s’accrochent a ses deux bords et trés rapidement la placent en position paral- 
léle. La torsion est rapidement retouchée dans la partie de la cire ot elle 
est apparente, si bien qu’en un laps de temps trés bref on n’en voit plus 
trace (DARCHEN, 1959). 


Autres possibilités d’adaptation. 


Si labeille nidifie dans des rayons de cire, il ne s’ensuit pas de la qu’elle 
ne puisse accepter un matériel tout autre. Ainsi on a vendu et l’on vend 
encore en Allemagne des rayons entiers constitués, avec leurs cellules, de 
matiére plastique ; ils sont parfaitement acceptés par les abeilles : le miel 
y est déposé, les coufs y sont pondus et le couvain élevé normalement. Rap- 
pelons d’ailleurs que VuILLAUME (1957-1958) a montré que des ébauches de 
cellules royales en forme de cupules, de verre ou de matiéres plastiques, 
étaient fort bien acceptées par les abeilles, qui les prolongent d’un tube de 
cire et y élévent les larves royales. 

Mais il y a plus curieux : en pleine miellée (condition sine qua non) on 
peut placer au milieu d’un cadre de hausse en voie de remplissage un mor- 
ceau de bois percé de trous ronds dont la taille correspond vaguement a 
celle d’une cellule ; il est bon de tremper au préalable le bois dans la cire a 
120° qui le recouvre alors d’une mince pellicule. Alors les abeilles entrepo- 
sent du miel dans les trous ronds largement écartés, dont la ressemblance 
avec un rayon de cire est pourtant bien lointaine. Il y a d’ailleurs des possi- 
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bilités d’adaptation particulierement larges en ce qui concerne le dépot 
du miel : on a pu, par exemple, fabriquer des rayons entiers en feuilles minces 
@aluminium ; les abeilles déposent volontiers du miel dans les cellules 
métalliques du rayon et le recouvrent d’un opercule de cire quand il est mur. 
Mais elles n’y élévent pas-de couvain, comme dans les rayons de matiére 
plastique. 

Rappelons enfin que la malléabilité de l’instinct se manifeste aussi par le 
fait que les abeilles nidifient dans des cavités de forme extrémement variées, 
qu’elles adaptent a leurs besoins ; elles acceptent aussi sans inconvénients, 


semble-t-il, les modéles de ruche parfois invraisemblables que leur propose 
Papiculteur. 


Fourmis. Termites. 


Les fourmis et les termites ayant été moins étudiés que les abeilles, il 
serait plus difficile — mais sans doute nullement impossible — d’y trouver 
des exemples d’adaptation, en dehors du fait que les uns et les autres 
acceptent trés facilement des nids expérimentaux de toutes les formes et 
de toutes les tailles. Il serait sans douteé intéressant de retourner de 180° 
certains nids de termites dont la forme est nettement définie et qui pre- 
sentent sans conteste une partie supérieure et une inférieure. Chez les 
fourmis, une telle opération serait plus difficile 4 cause de la fragilité des 
édifices ; et, A cause de l’irrégularité de leur plan, on ne pourrait sans doute 
déceler aisément les conséquences de cette perturbation. 


Travaux de Vuillaume sur les Guépes. 


Les guépes, par contre, se sont révélées, entre les mains de VUILLAUME et 
VuiLtaumeE et NauLieau (1960), un matériel particuliérement favorable 
et susceptible d’adaptations étonnantes. 

La manceuvre du retournement du nid chez les guépes a nid souterrain ne 
provoque pas Vinterruption de l’élevage du couvain mais seulement celle 
de la construction et de l’accroissement du nid. Mais, les rayons etant nor- 
malement horizontaux, il est sans doute intéressant de les placer dans la 
position verticale plutot que de les retourner de 180° ; la perturbation 
parait plus forte. Elle est pourtant tres bien acceptée par les guepes, qui 
n’interrompent nullement V’élevage; au bout d’un certain temps, toutefois, 
les ouvriéres commencent a construire des rayons horizontaux. L’élevage 
ne s’interrompt pas non plus sur les rayons en position oblique. En bref, 
les guépes, comme sans doute les abeilles, peuvent élever leur couvain sur des 
rayons en position quelconque. 

Bien que VuILLAUME n/ait pas encore réalisé sur les guépes des expé- 
riences de changement de matériau de construction aussi poussees que chez 
les abeilles, néanmoins il apparait que le carton de bois ne constitue pas 
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forcément la seule matiére qu’elles puissent accepter. Les guépes, par 
exemple, operculent facilement avec du carton un rayon de cire introduit dans 
la ruche. Mais nous ne savons pas encore si elles le considérent comme un 
corps étranger qu’on englobe de carton pour s’en débarrasser ou si elles 
pourraient y élever leur couvain. D’autre part, des bandes de papier posces 
sur l’involucre en différentes positions sont immédiatement acceptées et 
incorporées a l’édifice (VUILLAUME et NAULLEAU, 1960). 

Mais il est d’autres manifestations vraiment surprenantes de l’adapta- 
bilité des guépes : si, par exemple, on déterre un nid de Vespa et qu’on le 
pose ala surface du sol trés rapidement, les guépes commencent a creuser en 
dessous comme si elles voulaient l’enterrer : et les boulettes arrachées a la 
terre au-dessous du nid sont déposées sur sa partie supérieure. Phénomene 
trés curieux, car il correspond A une réponse tout a fait originale a une 
situation sans précédent dans la vie de la guépe. Le nid de Vespa se forme 
en effet dans une cavité du sol ot la fondatrice accroche les premiéres 
bAtisses; au fur et A mesure de leur accroissement, les ouvriéres creusent la 
terre et la transportent au dehors : mais elles n’ont jamais eu a en recouvrir 
le nid ! On peut se demander ce qui se passerait si le nid n’était pas extrait 
du sol; si lon ménageait seulement une fenétre dans la terre qui l’en- 
toure, les guépes sauraient-elles la boucher ? 

Un autre phénoméne plus singulier encore a été mis en évidence par 
VUILLAUME : si le nid, retiré du sol, est déposé sur une plaque de verre ou de 
métal, alors, évidemment, il n’est plus possible aux guépes de l’enfouir. On 
voit alors, si le nid n’est pas trop éloigné du bord de la plaque, sa forme se 
modifier peu a peu. J est progressivement reconstruit de manieére a le rappro- 
cher du bord ; bientot, il atteint le sol libre, et la partie du nid qui repose sur 
la terre commence a s’y enfoncer ; dans ce cas, des boulettes de terre ne sont 
pas déposées sur la partie supérieure du nid, tout au moins tant qu’il n’a 
pas dépassé le bord de la plaque. 


Conclusions. 


Ainsi done, l’expérience montre bien que, dans les constructions animales, 
sont impliqués des types de comportement extrémement complexes, 
comme je le soupgonnais dans une revue précédente (CHAuvin, 1956). Il est 
etrange de voir les insectes sociaux s’adapter a des situations qu’ils n’ont pu 
rencontrer auparavant ; il n’arrive jamais, dans l’existence normale de 
Pinsecte, qu’un nid de guépe soit déterré et posé sur le sol ; cependant, si 
cela se produit, les ouvriéres n’en sont pas troublées et adoptent aussitét 
la solution qui consiste & l’enterrer. On pourrait l’expliquer simplement 
en alléguant quwun vide existe normalement au-dessous du nid sou- 
terrain dans la cavité qui l’abrite, et les guépes chercheraient en creusant a 
reconstituer cet espace vide ; elles ne peuvent évidemment y parvenir 
dans ces conditions, puisque le poids du nid l’entraine vers le bas, si bien 
qu’en poursuivant leurs efforts le nid se trouve enterré. Mais c’est lA une 
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explication trop simpliste : comment interpréter alors l’apport de bou- 
_lettes de terre sur la partie supérieure du nid, et, davantage encore, la 
déformation du nid posé sur la plaque de verre, qui l’aménera A nouveau 
sur le sol libre? Et j’insiste sur le fait qu’un tel phénoméne n’est nullement 
exceptionnel. Jusqu’ot peut done aller la capacité d’adaptation de ces 
espéces a des conditions jamais rencontrées ? on ne peut éviter de poser 
la question. 

Un autre fait assez troublant est l’absence apparente de perturbation 
quand on rend verticaux les rayons des guépes et horizontaux ceux des 
abeilles. Toutes les ouvriéres et la reine travaillent alors dans une position 
trés anormale qui ne se rencontre jamais dans la nature ; mais elles n’en 
sont guere troublées. Encore une fois, quelles extrémités peuvent donc 
atteindre les insectes sociaux dans leurs capacités de réponse a des situa- 
tions anormales? Et comment ces réponses se trouvent-elles inscrites dans 
le patrimoine héréditaire de l’espéce puisqu’elle n’a jamais occasion de 
les utiliser ? 


Résumé. 


On peut rendre horizontaux les rayons d’une ruche et verticaux ceux 
d’un nid de guépes sans perturbations visibles pour I’élevage ou le compor- 
tement des ouvrieres. 

Les abeilles réparent tres facilement et immédiatement les trous creusés 
dans les cellules d’ouvriéres ou de reines, elles posent sans difficulté un 
fond aux cellules d’ouvriéres si on l’a enlevé. Elles tordent une lame de 
cire perpendiculaire aux rayons pour la mettre en position paralleéle. 

Les abeilles peuvent déposer leur miel dans les trous d’une plaque de 
bois, dans des rayons de métal ou de plastique ; elles peuvent élever leur 
couvain dans des rayons de plastique et leurs reines dans des cellules de 
verre ou de plastique. Les guépes peuvent operculer avec du carton les 
rayons des abeilles. Les guépes souterraines dont on vient de déterrer le 
nid le couvrent de terre et l’enterrent en creusant au-dessous. Si une 
plaque de métal glissée au-dessous s’y oppose, elles le reconstruisent 
peu a peu de maniére a l’amener sur le bord de la plaque et a l’enterrer a 
nouveau. 
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ROLE RESPECTIF DES MALES ET DES FEMELLES 
DANS LA FORMATION DES SEXUES NEOTENIQUES 
CHEZ CALOTERMES FLAVICOLLIS 


par 
Pierre-P, GRASSE et Ch. NOIROT 


La production des sexués de remplacement néoténiques chez les Ter- 
mites a déja fait couler beaucoup d’encre, et, si les faits et les hypothéses 
se sont accumulés, le probleme est loin d’étre résolu, d’autant plus que 
les diverses espéces réagissent de facon notablement différente a la perte 
de leurs reproducteurs. Si l’on s’accorde A reconnaitre que les sexués fonc- 
tionnels exercent une inhibition sur la maturation génitale de leurs 
congénéres, ni le mécanisme de cette inhibition, ni méme ses modalités 
exactes ne sont encore parfaitement établis. 

La famille des Calotermitide s’avére trés favorable A l’étude de ce 
probleme, car c’est en elle que l’inhibition se manifeste avec le plus de 
netteté : non seulement les sexués néoténiques s’y montrent entiére- 
ment inhibiteurs et, une fois différenciés, arrétent complétement la for- 
mation de nouveaux néoténiques, mais encore ne peut-il subsister, dans 
une colonie en équilibre, qu’un seul couple fonctionnel, qu’il soit ima- 
ginal ou néoténique. Tous ces faits avaient été clairement vus par GrRassI 
et Sanpias (1893). Les autres Termites se comportent tout autrement 
quand la formation de néoténiques est possible; elle est généralement 
massive, et plus ou moins continue: tel est le cas des Zootermopsis (CASTLE, 
1934; Licut, 1942-1943), Reticulitermes (Grassi et Sanpias, 1893 ; 
Bucuut, 1956-1958), Prorhinotermes (MILLER, 1942), de beaucoup de Ter- 
mitide (Norrot, 1956). 

A propos du Calotermes flavicollis méditerranéen, nous avons montré 
(GrassE et Norrot, 1946) que la transformation en néoténique s’effec- 
tue toujours par une mue particuliére, conclusion qui fut généralisée a 
~ Vensemble des néoténiques de Termites (Grasst&, 1949; Norrot, 1952- 
~ 1956; Bucuut, 1956). Liiscuer (1951, 1952, 1956) montra ensuite que 
la réactivité des larves ou nymphes est maximum au début du stade 
(juste aprés une mue) et diminue rapidement au cours du temps jus- 
qu’a la mue suivante, et s’efforga d’établir, a la suite de PickENs 
(1932), de Caste (1934), de Licut et son école (Licut, 1942-1943, 1944 ; 
Keene et Licut, 1944), que l’inhibition des sexués fonctionnels est 
due a des substances chimiques émanant des sexués eux-mémes, et appelés 
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socio-hormones ou ecto-hormones ou, plus réecemment, phéromones (Kart- 
son et Burenanpt, 1959). Pour élucider le mécanisme de Pinhibition, 
donc résoudre le probléme si obscur de la formation des néoténiques, il 
ne nous parait pas mauvais d’étudier d’abord en détail les modalites du 
phénomene, c’est-a-dire de poser le probleme avec exactitude et d’en 
connaitre les données. Dans le présent mémoire, nous voulons examiner 
le comportement respectif du sexe male et du sexe femelle, d’une part 
quant au pouvoir inhibiteur des sexués sur les individus du méme sexe 
ou du sexe opposé, d’autre part quant a l’aptitude a se transformer. 

Sur le dernier point, nous ne possédons aucun renseignement, et toutes 
les expériences antérieures ont été conduites comme si les males et les 
femelles avaient des aptitudes identiques 4 se sexualiser. Quant au pou- 
voir inhibiteur des sexués en fonction de leur sexe, les données sont rares 
et contradictoires. Tandis que Licut et Wexrsner (1951) concluent a 
une inhibition des males par les males et des femelles par les femelles 
fonctionnelles, confirmant ainsi les premiéres expériences de CASTLE 
(1934), Liiscuer, au contraire, dénie tout pouvoir inhibiteur aux sexués 
males, et n’accorde aux femelles qu’un léger pouvoir inhibiteur sur les 
individus du méme sexe (1952, 1956). L’action «synergique » du couple 
fonctionnel serait seule entierement inhibitrice. 


Matériel et méthodes. 


Les Calotermes que nous utilisons proviennent de la région de Banyuls 
(Pyrénées-Orientales). Les Termites sont élevés suivant notre technique 
habituelle, en tubes de 22 x 220 mm a fond percé et a la température 
de 25 + 1°. A exception de la série F 54, tous les élevages ont été formés 
sur place a Banyuls, a partir d’insectes fraichement sortis de leur colonie 
d’origine : le prélevement et le débitage de la souche de bois, le tri des 
individus, leur mise en élevage, toutes ces opérations étaient effectuées 
dans la journée. La série F 54 était constituée de colonies fondées expé- 
rimentalement a partir de couples d’ailés en septembre 1954, et dont 
tout le développement fut suivi au laboratoire (l’évolution de ces élevages 
est donnée dans notre note de 1958). 

Nous nous sommes toujours efforcés de comparer ce qui était compa- 
rable ; notamment, quand on désire étudier l’évolution paralléle de deux 
ou plusieurs séries d’élevages, il importe de se placer au départ dans des 
conditions aussi uniformes que possible ; Vidéal serait que tous ces éle- 
vages, lancés en méme temps, proviennent de la méme colonie d’origine. 
La faiblesse des populations empéche que cette condition soit respectée 
pour les séries d’élevages qui atteignent quelque importance. Quand on doit 
utiliser plusieurs sociétés naturelles, il faut que chacune soit répartie 
entre les différentes séries. En effet, on constate souvent d’importantes 
différences dans l’évolution d’élevages provenant de sociétés différentes, 
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méme quand ces sociétés ont été prélevées a la méme époque, dans un 
méme lieu, et sont en apparence au méme degré d’évolution ; si l’on 
s’adresse 4 des termitiéres prélevées dans la nature A des époques diffé- 
rentes, les comparaisons deviennent trés difficiles A cause du cycle sai- 


sonnier extrémement marqué, dont nous montrerons ailleurs toute l’impor- 
tance pour le polymorphisme. 


1° FREQUENCE DE TRANSFORMATION DES MALES ET DES FEMELLES. — 
A. — Dans une premiere série d’expériences, on se contente d’observer le 
nombre de néoténiques de chaque sexe qui apparaissent dans les élevages. 


Série S 58 : 25 élevages comptant chacun 50 individus au départ (nymphes 
ou larves Agées) sont lancés A Banyuls en septembre 1958. Au bout de 
10 jours, les Insectes de chaque élevage sont examinés un a un, et l’on 
compte le nombre de néoténiques formés ou en voie de formation (1); 
en précisant le sexe de chacun. Les Insectes sont ensuite remis en place 
et la méme opération est répétée le 20¢ jour, puis le 40¢ jour. 


Série S 59; 4 groupes de 12 élevages chacun ont été institués dans les 
memes conditions, mais chaque élevage comptait au départ 70 individus, 
et était composé soit de nymphes du dernier stade, soit d’individus plus 
jeunes (les deux types d’élevages en nombre égal). De plus, les 4 groupes 
ont été lancés a des dates différentes : 


S 59- 4 @ 12 : janvier; 
S 59-43 @ 24 : mars; 
SD ud-25 a 36 2 mal; 

S 59-50 a 62 : juillet. 


Tous ces élevages sont suivis de la méme facgon que la série précédente. 


a. Néoténiques formés au bout de 10 jours. — La comparaison des 
chiffres fournis par les tableaux I et II fait ressortir, dans les deux séries 
et dans tous les groupes de la 2° série, un nombre plus élevé de néoté- 
niques femelles que de néoténiques males. 

Si on considére les différents élevages, on constate que, sur 72 au 
total, les néoténiques femelles produits au bout de 10 jours sont plus 
nombreux que les males dans 48 cas, en nombre égal dans 19 cas, et en 
nombre inférieur dans 5 cas seulement. 

L’épreuve statistique, par le test | t| de SrupEnT-Fiscuer, donne les 
chiffres suivants (1) : 


Pour la série S 58 : |¢ | = 3,18 pour 24 degrés de liberteé ; 
— Tlensemble de la série 59 : (ei Oia 4 — 


(1) La pigmentation de Poel, caractéristique du néoténique, apparait deux ou trois jours 
avant la mue de transformation. 


Wide eo eae 
(1) | ¢] est calculé d’aprés la formule : | ¢| = s/iVN ou md est la difference moyenne entre 
| i 


néoténiques ¢ et 2, c son écart type et N le nombre d’élevages. 
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A Vintérieur de la série S 59 : 


— Pour le 1&7 groupe, S 59- 1 4 12 : |t| = 3,73 pour 11 degrés de liberté ; 
ge ee TS hor aea Seen tale oho coe fe 
14 Be WEE 98) 6922584 Bore Pe 229 = me 
eee = 8o9-o0ramot eee | cp ino —- ~- 
TABLEAU I. 
Siriz S 58 (élevages bisexués). — Nombre de sexués néoténiques males et femelles 


dans chaque élevage au bout de 10, 20, 40 jours. Chaque élevage comptait au départ 
50 individus (larves agées et nymphes). 


10® jour. 20& JouR. 40® JOUR. 

No 
3 2 } 2 3 2 
ot: 1 1 4 3 4 1 
iy? 1 vi fl yy 2 1 
53 0 3 0 2 0 2 
54 3 6 3 4 3 2 
55 4 2 1 1 4 1 
56 1 a 2 1 0 1 
‘ay9) 3 1 0 4 1 1 
58 3 4 1 ‘| 2 1 
59 3 4 a 1 1 4 
60 1 4 ‘ 4 Al 4 
61 0 0 0 3) 2 1 
62 0 4} 0 4 1 4 
63 0 0 | 0 1 “/ 0 
64 1 2 4 1 1 1 
65 0 3 0 2 2 2 
66 1 2, 1 4 f 1 
67 0 fl 0 2 1 1 
68 0 2 d Hs 1 2 
69 0 3 2 1 4 1 
7 0 il 0 1 a 1 
74 1 3 0 4 4 1 
Ay) 2 0 3 1 vw 2 
73 0 4 0 1 3 1 
74 4 ) 0 2 2 3 
Ho 4 6 3 2 J 2 
TOTAL. 33 60 2) 36 34 35 

| 


Les résultats globaux des séries S 58 et S 59 sont hautement signifi- 
catifs ; les résultats par groupes dans la série S 59 sont significatifs en 
ce qui concerne les 3 premiers, mais non pour le 4° groupe ; il convient 
de noter que celui-ci a été mis en route au moment ot se déclenchait 
la mue imaginale dans les colonies d’origine, période ot, nous le verrons 
ailleurs, les phénomenes sont nettement modifiés. 

Il est donc permis de conclure que, dans ces élevages, il s’est formé, en 
10 jours, plus de néoténiques du sexe femelle que du sexe male. 
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b. Evolution ultérieure des élevages. — Par la suite, la production de 
nouveaux néoténiques se ralentit, du fait de l’influence inhibitrice exercée 
par les néoténiques déja formés, inhibition qui devient compléte au bout 
@un délai qui varie le plus souvent entre 20 et 50 jours A compter de la 
date de Vorphelinage. 

Une étude attentive semble indiquer que le ralentissement dans la 
formation des néoténiques affecte le sexe femelle plus vite que le sexe 
male, si bien que, temporairement, la formation des sexués males peut 
étre plus intense que celle des femelles, comme l’indique le tableau II. 
Nous pouvons suggérer, dés maintenant, linterprétation suivante : les 
femelles se transforment plus rapidement (ou plus facilement) que les 
males et apparaissent donc en plus grand nombre au début de la période 
qui suit Vorphelinage, les femelles néoténiques nouvellement apparues 
exercent bient6t une influence inhibitrice qui, nous le verrons plus loin, 
est plus intense sur les femelles que sur les males ; la production de néo- 
téniques femelles est donc freinée plus que celle des males. 

B. — Les résultats précédents sont confirmés par l’observation d’éle- 
vages unisexués. 

La série d’élevages S 58, lancée a Banyuls en septembre 1958, compor- 
tait, outre les élevages normaux étudiés précédemment, des élevages for- 
més uniquement de males, ou uniquement de femelles (chaque élevage 
composé de 50 individus, larves 4gées ou nymphes). 

Les élevages sont suivis de la méme facgon que les précédents, les résul- 
tats sont consignés dans les tableaux III et IV. 

Il est apparu dans les élevages 99, au bout de 10 jours, une proportion 
de sexués néoténiques nettement supérieure a celle qu’on observe dans 
les élevages $3, et la différence est trés significative (| ¢| = 3,3). II est 
remarquable de constater que la proportion de néoténiques formés dans 
les élevages témoins (7,75 p. 100) est exactement la moyenne des chiffres 
trouvés pour les élevages gg (6 p. 100) et 99 (9,6 p. 100). 

Si l’on suppose une sex-ratio normale pour les élevages témoins, on 
trouve de plus que 5,50 p. 100 des J et 10 p. 100 des 2 sont transformés 
au bout de la période de 10 jours, ce qui cadre remarquablement avec 
les chiffres précédents et indique en outre que, dans les élevages uni- 
sexués, les individus se comportent, au moins pendant cette premiére 
période, de fagon apparemment normale. L’isolement sexuel ne modifie 
pas le taux de production des néoténiques. 


20 ACTION INHIBITRICE DES SEXUES MALES ET FEMELLES. — Dans une 
~ société normale, le couple reproducteur exerce une inhibition compléte 
sur la maturation sexuelle des autres individus. Le réle respectif du sexué 
male et du sexué femelle reste trés controversé. Si l’on supprime un seul 
des deux reproducteurs, Véquilibre se rétablit au bout d’un temps plus 
ou moins long (20 a 40 jours en général), mais la marche du phéenomene 
est trés irréguliére. 
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TaBLeAu II. 
Série S59. — Nombre de sexués néoténiques males et femelles observés dans chaque 
élevage au bout de 10, 20, 35 jours. Chaque élevage comptant au départ 70 individus. 
a. Nymphes du dernier stade. 


b. Larves agées et nymphes a courts fourreaux alaires. 


10° sour. 20& JouR. 35° JOUR. 
No 
3 2 3} 2 3 ? 
Ite série : 
41 (a) 1 5 2 4 9 3 
2 (b) 3 10 8 41 6 1 
3 (a) 1 4 1 2 # 1 
4 (a) 4 3 0 4 4 4 
5 (bd) 7 8 5 6 5 3 
6 (b) 2 ail 2, 7 5 2 
7 (a) 0 1 al ‘| 1 1 
8 (bd) 4 8 4 4 4 4 
9 (a) 0 ul 0 4 0 0 
10 (a) 0 4 4 al 1 1 
11 (bd) 1 4 4 2 1 4 
12 (b) 4 4 1 1 3 1 
TOTAL 
tre gies 21 57 25 42 39 19 
10® your. 20© sour. 35& JOUR. 
No 
3 2 3 g 3 g 
2e série : 
13 (a) 0 2; 0 2 0 ) 
14 (a) 0 0 0 1 0 4 
15 (b) 0 0 0 2 0 1 
16 (b) 0 0 0 0 0 1 
17 (6) 0 1 0 1 1 2 
18 (b) 4 a 4 4 2; 41 
NOY) 2 A: 2 3 5 3 
20 (b) 0 2 2 4 2 4 
21 (a) 0 2 0 2 0 3 
22 (a) 1 2 0 2 ) 9 
23 (a) 0 0 0 3 0 1 
24 (a) 0 0 4 D 4 1 
TOTAL 
2€ série. 4 15 6 20 13 18 
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TABLEAU II (suite). 
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TasLeau III 


Série § 58 (élevages unixexués, formés au départ de 50 males). — Nombre de 
néoténiques formés au bout de 10, 20, ... jours aprés la mise en élevage. 


10°® sour. 


20& youR. 


40® JOUR. 


60& yJouR. 


80° sour. |100® sour. 


WEP RP EP PD w WM CIO ww 


NrFNFWONNwWHrWNWNWWWWR 


WNOPUNWNWNNWNNFNN WwW 


NWR ORrPYONNNNNNNWwWNh Ww 


WW rPONTINWNNNFNMNNNNhNh 


OWFrYNWNWNNNONNNNNWhby 


TOTAL. 


54 


46 


50 


On 
ima 


- 
(te) 


(1) Blevages ot la stabilisation n’a pu étre obtenue. 
(2) Blevages ‘ot la stabilisation a été obtenue tardivement, au bout de 120 jours, avec 
2 néoténiques pour le n° 16, avec 3 pour le n° 50. 


TABLEAU IV. 


SERIE S 58 (élevages unisexués femelles, formés au départ de 50 femelles). — Nombre 

de néoténiques observés au bout de 10, 20, ... jours aprés la mise en élevage. 

No 10° sour. 20° JouR. 40® souR. 60& souR. 80° JouR. 
1 3 2 2 ah 1 
3 6 2) 2 2 2 
5 6 1 1 tu al 
7 4 3 3 2 1 
9 4) 2 2 2 2 
Ad 10 1 1 4 1 
13 7 3 1 1 4 
15 6 4 1 1 1 
7 4 1 f 1 1 
19 6 3 2 2 2 
21 5 2 2 2 2 
23 6 1 1 1 4 
25 3 2 fi il 4 
27 7 2 2 4 1 
29 4 A f 1 1 
41 3 2 2 2 2 
45 3 3 1 4 41 
4 2 2 4 2 2 
49 1 4 4 1 4 
TOTAL. 91 38 28 26 25 
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A. Effets de la suppression de l'un des deux conjoints. — Les sexués 
—néoténiques, qu’il est facile d’obtenir en élevage et qui, par ce fait méme, 

ont servi le plus souvent de sujets d’expérience, constituent un matériel 
dont on doit suspecter Vhomogénéité (néoténiques pouvant provenir de 
stades larvaires ou nymphaux trés variés, dont Vactivité varie proba- 
blement avec l’age...). Il est permis de supposer en outre que les sexués 
imaginaux, représentant la forme achevée de l’espece, ont une activité 
physiologique plus marquée que les néoténiques, notamment en ce qui 
concerne le pouvoir inhibiteur. Pour cette raison, nous avons utilisé des 
colonies expérimentales (série F 54), formées a partir de couples d’ailés 
et dont le développement en élevage a été suivi depuis septembre 1954, 
date de la fondation, jusqu’en février 1959, ot l'un des sexués a été sup- 
primé ; ces élevages comptaient alors entre 50 et 85 individus. Nous avons 
ainsi disposé de 19 élevages prospéres, ayant A leur téte un couple ima- 
ginal ; dans 10 d’entre eux, le male a été supprimé, dans les 9 autres c’est 
la femelle qui en a été retirée. 

Le tableau V indique le nombre de néoténiques observés les 10°, 20¢ 
et 40° jours suivants. 

Les chiffres font ressortir une inhibition exercée par le sexué femelle 
sur les individus femelles et, avec moins de netteté, une inhibition des 
males par les sexués males. Certes, ces expériences portent sur un nombre 
d’élevages assez faible, mais leurs résultats sont corroborés par l’obser- 
vation des élevages unisexués. 


B. Inhibition dans les élevages unisexués. — a. Dans les élevages 99, 
Papparition de femelles néoténiques s’accompagne réguliérement d’une 
stabilisation assez rapide; vers le 40° jour, la production des sexués 
néoténiques est le plus souvent arrétée, et il ne subsiste en général qu’un 
seul néoténique, dont l’action inhibitrice est apparemment complete sur 
les autres femelles de l’élevage. Moins souvent, il subsiste 2 femelles 
néoténiques, dont l’action inhibitrice est également manifeste (1). 

b. Les élevages 34 se comportent un peu différemment ; la production 
des néoténiques se prolonge fréquemment au-dela du 40° jour, et, dans 
2 cas sur 18, nous n’avons jamais obtenu de stabilisation compléte, Ja 
formation de néoténiques se poursuivant, sans arrét, Jusqu’a la mort 
de l’élevage. Mais, presque toujours, l’élevage se stabilise au bout d’un 
temps variable, le plus souvent aprés 30 a 50 jours, non rarement apres 
2 mois, et parfois au bout de 4 mois seulement ; quoi qu'il en soit, la 
formation des néoténiques cesse alors complétement ; on pourrait nous 
‘objecter que des néoténiques peuvent se différencier et ¢tre rapidement 
éliminés et qu’ainsi leur apparition passerait inapergue, mais cette 
objection ne tient pas devant le faible taux de mortalité dans de tels 
élevages ; citons par exemple l’élevage S 58-6 qui ne perdit aucun de ses 


(1) Dans deux cas au moins, nous avons constaté qu’une seule des deux femelles avait des 
ovaires développés; mais, dans plusieurs cas, les deux femelles étaient fonctionnelles. 
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TABLEAU V. 


Série DES ELEVAGES F 54. — Effets de la suppression de l’un des deux sexués 
imaginaux. Nombre de néoténiques observés les 10°, 20°, 40° jours apres la suppression. 


SUPPRESSION DU MALE IMAGINAL (montrant l’effet inhibiteur de la femelle). 


10° sour. 20° Jour. 40® JOUR. 
N° DE 
L’ELEVAGE. 

3 2 3 ¥ 3 2 
4 1 0 1 0 1 0 
6 4, 0 f 0 1 0 
“iby 0 0 3 0 4 0 
68 0 0 ‘i 0 1 0 
2s 5 0 1 0 1 0 
139 1 0 al 0 i 0 
441 0 0 2 0 ‘) 0 
199 6 0 A 4 4 0 
210 3 0 ‘| 0 “ 0 
39 2 0 1 0 4) 0 
APONTE 22 0 16 1 10 0 


SUPPRESSION DE LA FEMELLE IMAGINALE (montrant leffet inhibiteur du male). 


10® sour. 20€ souR. 40© Jour. 
N° DE 
L’ ELEVAGE. 
3 2 3 2 3 2 
9 0 al 0 1 0 4 
21 al 0 “| 1 3 3 
49 ‘il 10 0 1 0 1 
75 0 2 0 4 0 1 
160 2 3 3 5 0 1 
168 2 9 0 4 0 “il 
195 4 4 * * * * 
207 2 7 2 2 2 
220 3 7 0 2, 0 
TOTAL. 11 43 6 14 5 10 
* Le male imaginal a été éliminé accidentellement. 
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membres entre le 5 janvier 1959 et le 11 mai 1959, soit pendant 126 jours ; 
pendant toute cette période, 2 néoténiques 3 étaient présents. La stabi- 
lisation observée dans ces élevages composés uniquement de males est 
bien due a une inhibition de la part des males néoténiques, et non a une 
perte du pouvoir de transformation des autres individus ; l’expérience 
suivante le démontre. 

Dans 6 élevages stabilisés depuis 5 mois environ, les néoténiques pré- 
sents sont supprimés (néoténiques ayant donc au moins 5 mois d’exis- 
tence, au nombre de 2 dans chacun des 6 élevages) ; 10 jours plus tard, 
on observe dans tous les élevages une formation massive de sexués de 
remplacement, intéressant en moyenne 30 p. 100 de la population (le 
pourcentage d’individus transformés varie de 14 a 42 p. 100 suivant les 
élevages). La levée d’inhibition a la suite de la suppression des néoté- 
niques est donc particuliérement nette. 

La proportion des néoténiques ainsi formés est trés élevée, bien supe- 
rieure a celle obtenue, au bout d’un méme laps de temps, a partir des 
individus issus des colonies naturelles (6 p. 100 en moyenne pour les 
élevages $$). Il semble donc que la stabilisation est non seulement plus 
longue et plus difficile 4 obtenir, mais aussi que l’inhibition provoquée 
par les sexués males est juste suffisante pour empécher la transformation. 
Il est intéressant de noter, dans cette perspective, le nombre de néoté- 
niques subsistant dans ces élevages formés uniquement de males : alors 
que, dans les élevages de femelles, un seul néoténique est généralement 
conservé, rarement 2, les élevages males, une fois stabilisés, contiennent 
2 néoténiques, parfois 3, mais jamais un seul (s’il y en a plus de 3, c’est 
que l’équilibre n’est pas encore établi). 


Discussion. 


Les anciens auteurs, opposant les Termites aux Hyménopteéres sociaux 
et insistant a juste titre sur le caractére bisexué des sociétés d’Isopteres, 
admettaient que males et femelles jouent sensiblement le méme réle dans 
la colonie. Cette derniére affirmation ne peut plus étre acceptée sans 
correctifs, et les résultats que nous venons d’exposer montrent d’impor- 
~tantes différences entre males et femelles au triple point de vue de la 
réactivité, du pouvoir inhibiteur, de la régulation du nombre des néo- 
téniques. 


_ 4° ReéactivirE. — Nous avons établi que les larves et les nymphes 
femelles de Calotermes flavicollis se transforment plus facilement (ou 
plus vite) que les males en sexués néoténiques (1). 


(1) Cette conclusion est en contradiction avec une expérience de Liscuer (1951) ou cet auteur 
n’obtient que des néoténiques ¢ quand un des sexués fonctionnels de l’élevage est retire pour 
une période de 24 heures. Mais il faut noter d’une part le petit nombre dexpériences, d autre 
part l’irrégularité des résultats : 4 élevages sur 12 ont produit dans ces conditions 1 ou 2 néo- 
téniques. 
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A notre connaissance, il n’existe pas d’études analogues sur d’autres 
especes de Termites, mais des données éparses dans la littérature nous 
font soupconner que le cas étudié par nous ne doit pas étre isolé. 

Ainsi Bucur (1958) note que les néoténiques males sont plus difficiles 
a obtenir que les femelles chez Reticulitermes lucifugus, car, 4 certains 
stades (jeunes ouvriers notamment), la transformation ne parait possible 
que chez les femelles ; mais Bucuti ne retrouve pas cette différence chez 
Reticulitermes lucifugus santonensis. 

Plus généralement, il est habituel de trouver, dans les colonies natu- 
relles, un nombre de néoténiques femelles plus élevé que celui des males 
(excepté les Calotermitide, ou la présence d’un seul couple est la régle) ; 
cela peut signifier que les néoténiques femelles se différencient plus faci- 
lement (done en plus grand nombre) que les males, mais on ne peut, 
faute d’études précises, écarter Vhypothese d’une élimination par la 
société d’un certain nombre de néoténiques males. En revanche, nous 
connaissons d’autres phénomenes ou la réactivité des males et des femelles 
n’est pas la méme. L’un de nous (Notrot, 1954, 1955) a montré quwil 
existe fréquemment chez les Termites supérieures une spécialisation plus 
ou moins stricte de l’un des sexes dans la formation des soldats ; certaines 
especes produisent méme uniquement des soldats du sexe male (beaucoup 
de Nasutitermitine), d’autres, uniquement femelles (la plupart des Macro- 
termitine) ; cette spécialisation tient a une aptitude différente de Pun 
ou de l’autre sexe a la transformation en soldats, car, dans des conditions 
expérimentales particuliéres, on peut obtenir des soldats 4 partir d’indi- 
vidus qui, normalement, n’en produisent pas (soldats femelles de Nasu- 
titermes arborum notamment). 

Encore plus extraordinaire est le cas d’ Anacanthotermes ochraceus dont 
tous les neutres paraissent étre du sexe male (CLEMENT, 1958). 


2° PoUVoIR INHIBITEUR. — Nos résultats confirment les expériences 
préliminaires de CasrLe (1934) et surtout celles, plus précises, de Licur 
et WEESNER (1951), et montrent que, chez Calotermes comme chez Zoo- 
termopsis, les sexués femelles inhibent les individus femelles, les sexués 
males les individus males. 

Ceci n’implique pas que les sexués femelles sont sans aucune action 
sur les males et vice versa; au contraire, le fait que Vinhibition des males 
par les males est souvent irréguliére et labile donne 4 penser que, dans 
la condition normale, le sexué femelle exerce une action complémentaire 
dans l’inhibition des males. 

La divergence de nos résultats avec ceux de LuscueEr s’explique d’une 
part par le trés petit nombre d’expérience de cet auteur, et d’autre part, 
par la méthode utilisée : Vhémi-orphelinage donne en effet des résultats 
beaucoup plus nets quand les élevages ont a leur téte un couple imaginal 
(comme dans nos expériences et celles de Ligut et WerEsNER), tandis 
que Luscuer n’a utilisé que des colonies pourvues d’un couple néoténique. 
D’ailleurs, la stabilisation obtenue dans les élevages unisexués montre 
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que le pouvoir inhibiteur des néoténiques, s’il est moins intense que celui 
des imagos, est qualitativement identique. 

Ces conclusions peuvent-elles étre étendues aux autres Termites ? La 
rareté des études expérimentales ne peut autoriser que des conjectures, 
d’autant plus que le probléme est compliqué par deux ordres de faits : 

a. Le pouvoir inhibiteur varie grandement d’une espéce a une autre ; 
ainsi, il est particulierement peu marqué dans le genre Reticulitermes 
(Bucuii, 1956, 1958), aussi bien chez les imagos que chez les néoténiques; 
de méme les néoténiques ergatoides de Termes hospes ont un pouvoir 
inhibiteur trés faible, sinon nul (Norrot, 1955, 1956). 

b. La réactivité des individus larvaires, leur aptitude a la sexualisa- 
tion présentent des variations encore plus grandes (voir Norrot, 1956). 


3° REGULATION DU NOMBRE DES NEOTENIQUES. — Le maintien d’un 
seul couple néoténique, bien qu’il se forme habituellement un plus grand 
nombre de sexués de remplacement, est un phénomeéne propre aux 
Calotermes, qui semble exister chez tous les Calotermitide, comme l’in- 
diquent les observations de KaLtsHoveEN (1930) sur Neotermes tectone (1), 
et nos expériences inédites sur Neotermes aburiensis. 

Nous savons que l’élimination des néoténiques surnumeéraires est le 
fait des autres membres de la société, qui les dévorent, et non le résultat 
d’un combat entre néoténiques ; il s’agit donc d’un phénoméne différent 
de celui qui assure la monogynie des sociétés d’Abeilles domestiques. 

Dans les autres familles, une telle régulation ne parait pas exister et 
tous les néoténiques formés, ou du moins la plupart d’entre eux, sont 
conservés et deviennent fonctionnels, si bien qu'il peut y en avoir un 
grand nombre dans la méme colonie. 

Toutefois, on peut soupconner l’existence d’une régulation dans le cas 
des sexués de remplacement imaginauz; ainsi, chez les Macrotermitine, 
la suppression du couple royal est parfois suivie de la maturation d’un 
tres petit nombre d’imagos, voire d’un seul couple (Harms, AO 
Coaton, 1949). Chez Nasutitermes arborum, Vun de nous a obtenu, apres 
suppression du couple royal, un couple de sexués imaginaux (Norrot, 
1956). Il est peu probable qu’il n’apparaisse réellement qu’un seul couple 
de remplacement, et on peut supposer qu’un nombre assez grand d’imagos 
subissent au moins un début de maturation dans le nid, et que la plu- 
part sont ensuite éliminés. 

Quant au déterminisme de cette régulation, nous ne savons a peu pres 
rien, et les faits que nous rapportons ici montrent seulement la complexité 

-du probléme. Dans les élevages unisexués, il ne subsiste habituellement 
qu’un seul néoténique chez les femelles, deux chez les males ; il semble 
donc y avoir a la fois influence du sexe et du nombre ; mais quels sont 
les stimuli qui déclenchent, chez les larves et les nymphes, le comporte- 


(1) Deux élevages de Cryptotermes aff. brevis en provenance du Cambodge nous ont égale- 
ment fourni un seul couple de néoténiques par élevage. 
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ment agressif ? On pourrait peut-étre concevoir que les néoténiques les 
plus avancés provoquent chez les autres des modifications physiologiques 
amenant leur massacre par les autres membres de la société; un fait 
appuie cette hypothése: quand, dans les élevages 9, deux néoténiques 
sont conservés, il arrive parfois, mais non toujours, que l’un des deux 
reste stérile. 

Il nous faudrait encore discuter du mécanisme méme de linhibition. 
Les résultats rapportés ici, s’ils n’apportent pas d’éléments décisifs a ce 
probleme, en font entrevoir la complexité en montrant le rdle spécifique, 
différent mais complémentaire, des sexués males et femelles. Nous exami- 
nerons cette question plus en détail, a la lumiére d’autres expériences 
qui seront prochainement exposées. 


Résumé. 


Chez Calotermes flavicollis, la formation des sexués néoténiques est plus 
facile, ou plus rapide, dans le sexe femelle que dans le sexe male. 

Les sexués femelles montrent un pouvoir inhibiteur a l’égard des indi- 
vidus femelles ; les sexués males inhibent les males de fagon moins com- 
pléte ; la stabilisation compléte peut étre obtenue dans les élevages uni- 
sexués, formés uniquement de males ou de femelles. 

La régulation du nombre des néoténiques ne se fait pas de la méme 
facon dans les élevages gg et dans les élevages 99. Dans les premiers, 
2 néoténiques ¢ subsistent, quelquefois 3; dans les seconds ne persiste 
qu’un seul néoténique 2, rarement deux. 

Ces résultats mettent en lumiére le rdle différent joué par les males et 
les femelles dans les sociétés de Termites. 
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STUDIES ON THE ECOLOGICAL DISTRIBUTION OF ANTS 
IN SAPPORO AND ITS VICINITY (1 et 2) 


by 
Kazuo HAYASHIDA 
(Zoological Institute, Hokkaido University.) 


Corresponding to the two major branches of biogeography, the distribution of any 
animal groups can be studied from two aspects, namely, regional and ecological, 
which are complementary to each other and different but not sharply distinguished. 
Up to present, the ecological distribution of ants in a given area has been studied 
by many investigators such as GésswaLp (1932), TaLBor (1934), Ga@rscu (1937), 
Dennis (19388), Greee (1944) and others. Their publications deal mostly, however, 
with European or Nearctic faunas. Concerning the ecological distribution of Far 
Eastern Myrmecofaunas, especially of Japan, there are no comprehensive studies 
for brief discussions by TERANIsuI (1933), MorrsiTa (1945 a, b) and YAsuMATSU (1948). 

Since 1956, the writer has begun to study the ecological distribution of ants in 
Sapporo and its vicinity, with special reference to habitat or nest site preference by 
various species. Following a preliminary report (Hayasuipa, 1957), quantitative 
sampling and further qualitative observations have been made, which form the main 
body of the present paper. 

Before going further, the writer wishes to express his sincere gratitude to Prof. Touru 
Ucnipa and Dr. Sudicui F. Saxacami under whose helpful guidance the present 
work has been carried out. His further thanks are also due to Mr. T. Kocure, Dr. M. 
Morisita, Prof. K. Tsunexi, Dr. C. WATANABE and especially to Prof. K. Yasumatsu, 
whose kind advices and stimulation were indispensable ip the preparation of the 
present paper. 


I.—METHODS EMPLOYED 


The distribution of various species was surveyed through two methods, qualitative 
and quantitative samplings. The former is a mere sampling of as many as possible 
species in a given habitat, without paying attention to the relative abundance of the 
species discovered. This was mainly carried out in 1956 to obtain a general perspec- 
tive of the faunal make-up in the area studied as well the ecological characteristics 
of each species. The quantitative sampling consists of counting the number of colonies 
discovered in a given habitat during an interval of 0.5 hour. This unit-interval 
sampling was repeated twelve times for each seven habitat types as distinguished 

-in the subsequent section. The relative abundance estimated by this method can 
be applied in safety only to the epigeic species, because the interval of 0.5 hour is 
not sufficient to examine the earth layers deeper than 10 cm below the surface. Conse- 
quently, the relative abundance of subterranean species must be solved in further 
studies using improved methods. 


(1) Contribution No. 476 from the Zoological Institute, Faculty of Science, Hokkaido Uni- 


versity, Sapporo, Japan. 
(2) Studies on the ecological distribution of ants in Hokkaido, I. 
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II.—DESCRIPTION OF THE AREA STUDIED 


Topographically, Sapporo and its vicinity is mostly located on the 
Ishikari Lowland Zone, which exists between the two mountainous 


Ishikari Bay 


Fic. 
P : Peat bog; S : Sand dune; W : Woodland. 
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regions of Hokkaido, the mainbody of the island and the Oshima Penin- 
sula; it faces the Japan Sea westwards with a narrow seashore belt, and 
is fringed by old volcanic zones in the south-western boundary. This 
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zone lies ecologically near the northernmost border of the Temperate 
Deciduous Forest Biom, possessing, in general, elms (Ulmus propinqua, 
U. laciniata), maples (Acer Mono, A. Mayri, A. ornatum) and lindens 
(Tilia japonica, T. Maximowicziana) as dominants (Tatewakt, 1958). 
Through extensive cultivation, such original vegetation now has either 
retreated to the fringing mountainous zones or remains in the plain only 
in a few limited reserves. The greater part of area is being replaced by 
cropfield and urban districts as shown in Fig. 1. But considered 
microscopically, the area contains varieties of local diversities which 
enable numerous ant species to find habitats. 

The main climatic features of the area are visualized from Figs. 2 and 3. 
Due to the long and severe winter and instable spring weather, the outer 
activities of ants are almost confined to the period from early May to late 
September, which means that both air and soil temperature exceed 10°C. 


III.— SPECIES COLLECTED IN THE AREA 


As listed in Table I, 28 forms, including subspecies and varieties, were 
collected from the area, all being typical palaearctic elements. Thanks 
to the kind advices by Prof. K. Yasumatsu, the specific names were 
partly revised from those cited in the preliminary paper, but there are 
still some species of which correct nomenclatorial solution remains for 
the future. For instance, the name Camponotus caryae quadrinotatus 
Forel and Lasius niger var. alieno-niger Forel repeatedly appeared in the 
earlier papers concerning Japanese ant fauna. But there occurs no 
Japanese species which corresponds to Camp. caryae quadrinotatus. The 
name L. niger var. alieno-niger was regarded as synonymous to L. niger 
(Linnaeus) by Witson (1955), whose opinion is followed in the present 
paper. Moreover, the name Lasius emarginatus (OLIVIER) was adopted 
after Witson, but the specific characters of the population in Sapporo 
do not always agree with those given in his description. 

Ant species hitherto recorded from Hokkaido are about 50 (including 
infraspecific categories) (TERANISHI, 1929 a, b, 1932, K6no and SuGInARA, 
1939, Morisira, 1945 6, Kocure, 1953, 1955). More than half of them 
were discovered from the Ishikari Lowland Zone. Furthermore, the 
occurrence of several other species is likely to be found after earlier 


announcements. 


IV.—DISTRIBUTION IN VARIOUS HABITATS 


4.1 Classification of habitats.—The classification of habitats is a 
troublesome problem. Any systems inevitably savour of arbitrariness 
when it comes to considering the occurrence of transitional gradations 
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among major types. Some attempts made by earlier writers are briefly 
cited herewith: 


GoésswaLp (1932): Central Main Region, Germany. Ten major Facies (Laubwald, 
-Mischwald, Nadelwald, Steinédden des Hauptmuschelkalkes, Steindden des Wellen- 
kalkes u. Anhydrites, (Edgebiet des Plattensandsteins, Wiesen, Feldbaugebiete, Obst- 
u. Gartenbaugebiete und Weinberge) and nine undergrounds (Hauptmuschelkalk, 
Wellenkalk, Plattensandstein, Anhydrit, Sand, Waldboden, Lettenkole, Léss und Rot). 


TauBot (1934): Chicago Region. Ten ecolog- 
ical stages (beach, fore dunes, poplar dunes, 
pine dunes, black oak dunes, red-white oak 
dunes, mixed oak woods on clay, oak-maple 
woods on sand, beech-maple climax and prairie) 
based upon the substratal conditions and suc- 
cession of plant community. 

GerTscu (1937): Islands Capri and Ischia, Gulf 
of Naples. Four natural (Steinwtiste, Strau- 
chsteppe, Macchia und Sandwiiste) and one 
artificial biotopes (Kulturlands) mainly based 
upon climatic conditions such as insolation, 
wind, moisture, etc. 

Grece (1944): Chicago Region. Thirteen 
ant-plant communities (Prairie-meadowpasture, 
Foredune-cottonwood, Coniferous dune, Black 
oak dune, Mesophytic dune ravine forest, Mixed 
oak forest, Oak-hickory forest, Beech-maple 
forest, Bog forest, Floodplain forest, Forest 
margin, Marsh, and Railway and Roadside). 

Morey (1955): Without reference to the par- 
ticular area. Six habitats (Bogs, swamps and 
rotted wood, Soil (neither extremely dry nor 
extremely damp), Very dry soil, Forest or 
woodland, Cosmopolitan (human habitations and 
countryside), and Mountains (over 6,500 feet) 
based upon the difference of nest sites. 


In referring to these earlier contribu- 
tions, the writer divided the area now 
under study into seven typical habitats 
as in Table II, mainly based upon the 
nature of vegetation and substratum. 


4.2 General pattern of distribution. 
—The number of colonies obtained by 
the unit-interval method in each habitat 
may reflect a general tendency of the dis- 
tribution of various species. As seen in 
Table I, Formica fusca japonica, Lasius 


Crematogaster laboriosa. 
Lasius emarginatus. 
Camponotus yessensis. 
Formica sanguinea var fusciceps. 


Lasius alienus. 
Myrmica ruginodis. 
Lasius flavus. 


Lasius fuliginosus. 


Vollenhovia emeryt. 
Formica fusca japonica. 
Pheidole fervida. 
Leptothorax spinosior. 
Dolichoderus quadripunctatus sibiricus. 
Aphexnogaster famelica. 
Myrmica lobicornis var. jessensis. 
Lasius spathepus. 

Lasius umbratus. 

Ponera scabra. . 
Paratrechina flavipes. 
Formica truncorum yessensis. 
Camponotus obscripes. 
Lasius niger. 
Tetramorium cespitum. 
Lasius brunneus. 


Camponotus herculeanus japonicus. 


Camponotus carye quadrinotus. 


niger and Myrmica lobicornis var. jessensis are obviously the most domi- 
nant species in the area studied, supplying 40.6 °% of the total colonies 
discovered. Although less abundant, Paratrechina flavipes, Lasius flavus, 
Myrmica ruginodis, Pheidole fervida, Aphaenogaster famelica and muck 
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be: ‘ TaBLe III. — CORRELATION INDICES BETWEEN RELATIVELY 

1 Nf/nFH 

z SPECIES. 

| BS | BA | SH | PT | HG | WM; WL 
Ponera scabra 0.25] 0.138 0.37 0.25 
Myrmica ruginodis 0.09} 0.18} 0.42 0.31] 0.12) 0.18 
M. lobicornis var. jessensis 0.21] 0.241] 0.14] 0.26] 0.14] 0.04 
A. famelica 0.09} 0.42} 0.12 0.08| 0.25] 0.34 
Pheidole fervida 0.19} 0.23 0.19] 0.23) 0.16 
Tetrambrium ceespitum 0.10| 0.30} 0.60 
Pee ces, spinosior 0.45} 0.27 0.10| 0.18 
D. quadripunctatus sibiricus 0.33} 0.67 
Paratrethina flavipes 0.08| 0.24] 0.07 0.24] 0.13] 0.24 
Lasius umbratus 0.33) 0.50} 0.47 
L. flavus 0.07) 0.11] 0.43] 0.25] 0.44 
L. brunneus 0.41) 0.59 
L. emarginatus 1.00 
L. aliohus 0.30) 0.20 0.50 
L. niger 0.18} 0.48} 0.49 0.10} 0.19) 0.16 
L. fuliginosus 0.09) 0.54] 0.37 
L. spathepus 0.14) 0.14 0.29) 0.43 
Caraponenes obscripes 0.12 0.05} 0.18] 0.65 
C. herculeanus japonicus 0.40) 0.05| 0.45 0.20) 0.20 
C. carye quadrinotatus 0.33] 0.67 
Formica fusca Japonica 0.25) 0.25] 0.23 0.10} 0.47 
F, sanguinea var. fusciceps 0.08] 0.67} 0.25 
F. truncorum yessensis 0.11} 0.11) 0.34 0.22) 0.22 
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less frequent however, Camponotus herculeanus japonicus can be also 
regarded as a common species. The distribution of colonies in various 
habitats is illustrated in Fig. 4, together with the relative preference 
of nest sites discussed later. Among species presented in the figure, no 
definite conclusion can be reached concerning those such as Vollenhovva 
emeryi, Crematogaster laboriosa, and Camponotus yessensis, which were 
found only once or twice throughout the whole investigation. Excluding 
them, further analyses were developed to clarify three aspects: habitat 
preference and distribution pattern of each species, and characterization 
of each habitat. 


4.3 Habitat preference and distribution pattern of each species. 
Habitat preference is measured either by the numerical size of 
colony or frequency of discovery in each habitat. The correlation index 
between species and habitat is expressed by the following formula: 
(Vf)/(nFH), where f is the numbers of samples of each habitat in which 
the species was found, F the total number of samples in which the species 
was found, V and n the number of total samples (= 84) and of samples 
in each habitat (= 12 in every case) respectively, and H the number 
of habitats (= 7) distinguished in the area studied. If the values of 
(Vf)/(nFH) reaches the maximum (1.0), it means the highest degree of 
correlation, namely, the strong preference of the species concerned for a 
particular habitat. The more the value deviates from 1.0, the more the 
tolerance range of preference increases. 

The colony ratio, c/C, and the patched degree of distribution of colonies 
in each habitat, c/f, also serve as correlation indices of the colony distri- 
bution, where c and C are the numbers of colonies found in each habitat 
and in the whole area respectively, and f as in above. The value of c/C 
signifies a ratio of relative abundance of colonies in each habitat, the 
maximum value (1.0) means that the colonies were discovered in one 
habitat alone. The values of these indices in relatively abundant species 
are presented in Table III. 

From the values of the correlation index (Vf)/(nFH) various species 
can be classified into the following three major categories, in which 
highly preferred habitats are shown by gothic letters: 


].—SPECIES FOUND MAINLY FROM ONE HABITAT ALONE.—1) Those not 
found from other habitats. Lasius emarginatus (BS). 2) Those only rarely 
found from other habitats. Tetramorium cespitum (BS, BA, SH), 
Formica sanguinea var. fusciceps (BS, BA, SH), Myrmica ruginodis 
(BS, BA, SH, HG, WM, WL). 

Il.—SpECIES FOUND MAINLY FROM TWO HABITATS.—1) Those not 
found from other habitats. Dolichoderus quadripunctatus sibiricus (WM, 
WL), Lasius brunneus (WM, WL), Camponotus carye quadrinotatus 
(WM, WL). 2) Those found also from other habitats. Ponera scabra 
(BS, BA, HG, WL), Leptothorax spinosior (BS, BA, HG, WM), Lasius 
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umbratus (HG, WM, WL), L. flavus (BA, SH, PT, HG, WM), L. alienus 
(BA, SH, WM, WL), L. fuliginosus (HG,SH, WM, WL), Camp. obscripes 
(SH, HG, WM, WL), L. spathepus (BA, SH, WM, WL). 

Cy £m Deans ai Nf /aPy 
1.0 0.5 0.0 0.5 1.0 
—_—————— Lasius emarginatus. \ 

S—<$—— SS —— Camp. cary quadrinotatus. 

aan Sr L. brunneus. 

— ae D. quadripunctatus sibiricus. 


SS Tetramorium cespitum. 
SS SSS L. umbratus. 
SS c. ae 
L. fuliginosus. distribution 


/ 


: ; pattern. 
F. sanguinea var. fusciceps. 
= Camp. obscripes. 


= L. flavus. 


= ; M. ruginodis. 


—— Ponera scabra. 
Sra Leptothorax spinosior. Sparse 
distribution 
— L. spathepus. pattern. 
SSSSS— L. alienus. 


= Aphzenogaster famelica. 


= M. lobicornis var. jessensis. 
SS ‘ F. fusca japonica. 
F. truncorum yessensis. : 
= Z \ Uniform 
‘ distribution 
= Camp. herculeanus japonicus. pattern. 
SS Paratrechina flavipes. 
= Pheidole fervida. 
L. niger. | 
| 


Fic. 5. — The values of indices ¢/C and Nf/nFH in various species. Each histogram corresponds 
to the value of two indices in the habitats. 


II1].—Species FOUND FROM MORE THAN TWO HABITATS. 1) Those with 
a relatively definite habitat preference. Aphenogaster famelica (BS, BA, 
SH, HG, WM, WL), Formica truncorum yessensis (BA, BS, SH, HG, WM), 
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F. fusca japonica (BS, BA, SH, HG, WL), Camp. herculeanus japonicus 
(BS, BA, SH, HG, WM). 2) Those with a wide tolerance range of habitat 
preference. Myrmica lobicornis var. jessensis (BS, BA, SH, PT, HG, WM), 
Pheidole fervida (BA, SH, HG, WM, WL), Paratrechina flavipes (BS, BA, 
HG, WM, WL), Lasius niger (BS, BA, SH, HG, WM, WL). 

The distribution pattern of each species is characterized also from the 
values of correlation indices in Table IV and Fig. 5; the following three 
main categories of distribution pattern are differentiated: 


TABLE IV. — NUMBER OF HABITATS OF EACH SPECIES CONCERNED TO RANGE OF 
THE CORRELATION INDICES, c/f and C/F. 


Cie CMa mete Cis e/t = Came aC ik, SPECIES, 

0 0 1 0 L. emarginatus 

0 ‘| 0 4 D. quadripunctatus sibiricus, L. 
brunneus, Camp. carye quadri- 
notatus 

0 1 0 2 L. umbratus, L. fuliginosus, F. san- 
guinea var. fusciceps 

0 1 0 3 Camp. obscripes 

0 1 0 4. L. flavus 

4 0 0 5 M. ruginodis 

0 2 0 1 T. cespitum 

4 0 0 3 Ponera scabra 

0 1 1 41 L. alienus 

0 vi 0 2» L. spathepus, Leptothorax spinosior 

0 2 0 3 F, fusca japonica 

1 1 0 3 Pheidole fervida 

1 1 0 4 M. lobicornis var. jessensis 

1 1 1 ms Camp. herculeanus japonicus 

‘| vy 0 2 F. truncorum yessensis 

0 3 0 3 A. famelica, Para. flavipes, L. niger 


[.—PATCHED DISTRIBUTION PATTERN.—1) Species of typically patched 
distribution pattern L. emarginatus, L. fuliginosus, L. umbratus, L. brun- 
neus, D. quadripunctatus sibiricus, Camp. obscripes, Camp, carye quadri- 


notatus, T. cespitum, F’. sanguinea var. fusciceps. 2) Species of modified 
patched distribution M. ruginodis, L. flavus. 


II.—SpaRSE DISTRIBUTION PATTERN.—Ponera scabra, L. spathepus, 
L. alienus, Leptothorax spinosior. 


I11.— UNIFORM DISTRIBUTION PATTERN.—1) Species of typically uniform 
distribution pattern Pheidole fervida, Paratrechina flavipes, L. niger. 
2) Species of modified uniform distribution pattern M. lobicornis var. 
jessensis, A. famelica, Camp. herculeanus japonicus, F. fusca japonica, 
F. truncorum yessensis. 


About half of the various species belong to the patched distribution 
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pattern, indicating a narrow tolerance range of habitat preference. The 
most typical example is Lasius emarginatus, of which all 29 colonies were 
found exclusively in BS, at the riverside of Monami Park near Sapporo, 
possessing the maximum yalues of two indices, (JVf)/(nFH) and ¢/C. 
Although Lasius flavus and Myrmica ruginodis were found from various 
habitats, the fairly high values of (Vf)/(nFH) and c/C were obtained 
in one particular habitat (0.43-0.67 and 0.31-0.53, respectively). On 
account of this fact, these two species were classified under the modified 
patched distribution. The sparse distribution pattern was applied to 
relatively scarce species, of which colonies were found in one or two habi- 
tats alone. As illustrated in Figure 5, Leptothorax sptnosior and Lasius 
alienus are similar in the values of c/C and (Vf)/(nFH) to the species of the 
patched distribution pattern, but not typical. On the other hand, Ponera 
scabra and Lasius spathepus exhibit a pattern rather resembling the uniform 
distribution pattern but the number of colonies is extremely less than that 
of species belonging to the latter category. Hence the sparse distribution 
pattern includes two subpatterns which are heterogeneous in their nature. 
The most species classified under the uniform distribution pattern possess 
a wide tolerance range of habitat preference and a large number of colonies 
in various habitats. These characters are typically presented by Pheidole 
fervida, Paratrechina flavipes and Lasius niger, While a modification of this 
characteristic pattern is seen in five other species, which show a tendency 
to group into the patched distribution on account of their slightly narrow 
tolerance range. The values of correlation indices c/C and Nf/nFH in 
the uniform pattern did not exceed 0.4 and mostly fluctuated between 
O.Fpand. 0,2. 

The distribution pattern can be also analysed from the comparison 
between c/f and C/F. If the number of habitats in which c/f > C/F, (h,), 
is less than those being c/f > C/F, (h,), this indicates a tendency toward 
patched distribution, while the reverse ratio suggests the uniform pattern. 
This index, (h,/h,), can be applied, however, to the relatively abundant 
species alone. According to Table IV, three distribution patterns show 
the following range of h,/h,: patched distribution pattern — {/1—1/5, 
2/1; sparse distribution pattern — 1/1, 1/3, 2/2; uniform distribution 
pattern — 2/2—2/4, 3/2—3/3. 

Thus the various aspects of distribution patterns corresponding to the 
habitat types are given by these five indices, (Vf)/(nFH), c/C, c/f, C/F 
and h,/hy. 


4.4 Characterization of habitats.—The characterization of habitats 
differently utilized among various species is the reciprocal approach of 
habitat preference analysis. According to the occurrence probability 
method of Katé, MatsupA and YAMasiTa (1952), the ratio of number of 
colonies occupied by various species was calculated in each habitat, 
together with its confidence interval within 95 °% reliability. 

In Fig. 6, the results are shown with the confidence interval in each 
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species. When the low confidence limit of the colony ratio of one species 
exceeds the upper confidence limit of the mean colony number (expressed 
in the figure as a vertical broken line), such species was regarded as 
dominant species in each habitat: BS --- F. fusca japonica, L. niger; 
BA--- F. fusca japonica, M. lobicornis var. jessensis, L. niger; 
SH - -- F. fusca japonica, L. niger; PT --- L. flagous; HG - - - M. rugi- 
nodis, Para. flavipes, WM - - - L. niger; WL - - - Aphzxnogaster famelica. 

The various habitats were arranged in the descending order of number 
of colonies and species (c, s respectively) and of the values of the ratio 
c/s, so the following three series were obtained: 


ce. series =---BA >:SH =>.BSs> Whi >WM=hG = PE 
§ series. - «2+. WM. > BA’=WL > SH: =:HG'=BSi7PT 
c/s series - --- PT > BA > BS > SH > WL > HG > WM. 


From these series, it is recognized that the richness in number of species 
does not always correspond to that of number of colonies. The ratio 
c/s is overwhelmingly large in PT, apparently caused by the peculiar 
environmental conditions, which permit only two species as the constant 
inhabitants. Excluding this peculiar case, the high value of c/s in BA is 
due to the abundance of dominant species, Formica fusca, japonica, Myr- 
mica lobicornis var. jessensis and Lasius niger in comparison with other 
relatively scarce species. A diametrically opposite case is shown by WM, 
where the dominancy gradient is less steep and number of species was 
relatively large. From c-order mentioned above, the density of colonies 
is the highest in BA, the most suitable and flourishing habitat for both 
dominant and subordinate species, and very low in PT and HG, suggesting 
severe environmental resistence and lack of other nest sites. The further 
characterization of habitats, except PT, was made by using Motomura’s 
law of geometric series given by a formula: log y + ax = 6 (MoromuRA, 
1932), where y is the number of colonies, « the rank of the colony number 
among species and a and 6 are constants specific to each case; the results 
are illustrated in Fig. 7. 

The value of | a |, the steepness of the regression line given in the figure, 
serves as an index of the complexity of each assemblage. Namely, the 
higher values of | a | mean a simple composition with definite dominant 
species. Consequently, from the value of a given in Fig. 7, the following 
series of complexity degree is obtained: WM > WL > BA > BS > SH 
> HG. WM and WL contain the most complex assemblage with 
a relatively low colony density. Hence these woodland habitats 
are characterized by the diversity of environmental structure which 
attracts numerous species, rather than by the peculiar suitability to any 
particular species. The opposite picture is shown by HG and SH which 
are characterized by the general environmental severity for the most 
species. However, SH is preferred and well utilized by a few species, 
while HG possesses no marked dominant species. Hence two habitats 
occupy the intermediate position between WM, WL and BS, BA. The 
value of b approximately derived from the regression line in Fig. 7 can be 
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accepted as the index of the population density of the assemblage as 
noticed by Karé and Torrumi (1950). For instance, the series of b value, 
BA > SH > BS > HG > WL > WM, nearly resembles that of c/s 


BA SH HG WM WL 
a=-0.115 @=-0.128 — a=-0,134 —-a=-0,076 
b=1.97 


b=2.06 6=1.87 b=1.60 


log y 


———» % (Rank of colony size) 


Fic. 7. — Comparison of assemblage complexity in various habitats. Hach regression line was 
derived from the law of geometric series (See in text). 


order except for two instances, SH-BS and HG-WL. Therefore, the 
colony density correlates to the abundance of vegetation, that is, the 
density is higher in sparsely vegetated habitats and lower in woodland 
ones. 


V. — NEST SITE PREFERENCE 


The distribution of various species in each habitat distinguished in 
the above section may indicate the general habitat preference by various 
species. On the other hand, the preference of nest site often deals with 
more confined microhabitats and occasionally shows a different tendency 
from that in the habitat preference. There is still no unitary classification 
of the nest sites of ants, although some writers have attempted to classify 
them: GésswaLp (1932), STEINNESTER, HOLZNESTER u. KUPPELBAUTEN; 
TALBot (1934), log (L), soil (S), both log and soil (SL); Dennis (1938), in 
weed and grass stems, in logs, stumps, in dead wood of standing trees, 
under stones, in ground, etc. In the present paper, the nest sites were 
distinguished and abbreviated as follows: 

s: in exposed sandy surface; s: in shaded sandy surface; |: in exposed 


loam or clay surface; 1: in shaded loam or clay surface; u: under stones; 
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m: under accumulations of humus and other debris; r: around the roots 
of grasses and herbs; p: in peat; n: around the roots of living trees; w: in 
trunks of living trees; d: in decayed stumps or fallen logs. 

Many of these nest sites naturally have definite relations to each habitat 
respectively as presented in Table V. 


5.1 Degree of utilization.—The availability of various nest sites differs 
within and among each separate habitat. As represented in Table V, 
s and u are practically inexhaustible and they are used rather indiscrimi- 
nably by numerous species in habitat BS, while m and r sites are rather 
limited in number but distinctly preferred by several species. In BA, 
1 is definitely preferred by two dominant species, F’. fusca japonica and 
M. lobicornis var. jessensis, while r rather less abundant in this habitat, 
is also well utilized by dominant species, L. niger and F. fusca Japonica. 
Other nest sites, u and m, lodge a relatively small number of colonies, 
but they act in BA as the cores to attract colonies of certain species which 
usually rather unsuitable to this habitat such as M. ruginodis, A. famelica, 
Para. flavipes, F. trancorum yessensis, etc., and consequently enrich the 
ant fauna of the habitat. In SH, the most available sites, r and s8, are 
preferred not only by the dominant species, L. niger and F’. fusca japonica, 
but also by other less frequent inhabitants. A peculiar habitat, PT, 
provides a characteristic nest site, p, utilized by the two species, L. flavus 
and M. lobicornis var. jessensis. Owing to a relatively simple environ- 
mental structure in HG, both dominant species, M. ruginodis and Para. 
flavipes, and less numerous ones are obliged to use r and m, two representa- 
tive nest sites in the habitat. On the other hand, the occurrence of 
diverse sites in WM and WL results in a marked increase of the number 
of species in proportion to the colony density of each species as shown 
by the small values of ratio c/s in the preceding section. F. truncorum 
yessensis is naturally an exception to this characteristic feature of woodland 
ant distribution, due to the peculiar life-mode characteristic of F. rufa 
group. The best nest site in WM and WL is n with its relatively shady 
and moist conditions, which is preferred by more than half of all wood- 
dwellers. But WL is one of the most unsuitable habitats for ants, espe- 
cially in the darker innermost parts. Shaded bare loam or clay site, |, 
mainly found by roadsides through woods is highly preferred by A. famelica 
and Para. flavipes, but their colonies were not always abundant in number. 

From the facts mentioned above, it is suggested that the number of 
species in a given habitat is distinctly affected by the availability of 
diverse nest sites within that area. 


5.2 Nest site preference of each species.—In contrast to the habitat 
preference, the nest site preference of each species is difficult to compare 
quantitatively because of the technical difficulty in measuring the fre- 
quency of nest sites within a given habitat. As seen in Table VI, however, 
most species tend to prefer certain characteristic nest sites. Species 
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TasBLeE VI, — CoLoNy NUMBER OF EACH SPECIES FOUND AT VARIOUS NEST SITES 
a IN THE SUITABLE HABITAT. 


TYPE OF NEST SITE PREFERENCE. 
SPECIES. 
Is mu nr dw 
Ses ht | peleueiim je |i aefiw a 
|| Ponera scabra 4 4) 14] 2 
| M. ruginodis 4) 4 Ol eZe OO eo 7 
M, lobicornis var. jessensis |) SH ari | PX) OPA GAS)! oP) 
A. famelica 4| 14 13) 15) 14} 10 4) 
Pheidole fervida 2 c2ilbeats Tivol Si 2, 6 
Tetramorium cespitum Ar eed: AOS 3 
Leptothorax spinosior 4 4) 4 AGi) eed 
Crematogaster laboriosa 4 
Vollenhovia emeryt ' A Pe 3 
D. quadripunctatus stbiricus 3 2 
Para. flavipes A, ADs 2 3h)|| AG] ae 7 2 
Lasius niger AN Ne e3 MH) BE |) AE, 48 
L. alienus 3] 3 
LI. brunneus 28) 95 
L. flavus D2) Bi, 22| 15 2 
L. emarginatus ie 1p) 4 
L. fuliginosus 2.6 )leewell| ell) 
L. spathepus 3 3] 7 
L. umbratus 1 3} <8 
Camp. obscripes f 6 2| 26 2 
C. herculeanus japonicus LOW 1:0)" 97 8 La a) 
C. yessensis t! 
C. carye quadrinotatus 8) 2 
Ff. fusca japonica 27| 47) 98) 4 3a) ah 2) ao 4 
|| F. sanguinea var. fusciceps 2} 4) 20 1 4 
F. truncorum yessensis 8 4 6} 3ij- 
| c 71|110|165| 36| 84/186|205/350/172| 17] 84 
s 9] 144] 14] 8] 2] 16] 13) 18} 16) 4, 15) 
Ratio c/s in each type 382/18 AIQAG (522/21 98/15 | 
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showing a distinct preference are D. quadripunctatus sibiricus and Camp. 
carye quadrinotatus (w or d alone), L. fuliginosus, L. spathepus, L. brun- 
neus and Camp. obscripes (mostly n), M. lobicornis var. jessensis and 
F. sanguinea var. fusciceps (mostly l). Espe- 
cially, nest site rlodges such dwellers as L. niger, . . 
M. ruginodis and F. truncorum yessensis, when || ™- lobdicornis var. jessensts. 
they are predominant. Also, many species tend 
to prefer u, n, especially m, suggesting the fa- 
vorable nature of these shady and moist sites. Camp. herculeanus japonicus. 
Moreover, the preference of r and m by many 
species is significant even in the unsuitable hab- 
itats, as far as these sites exist in them (for in- 
stance, 5 colonies of M. ruginodis in BS and 
12 colonies in BA). Contrary to these suppos- L. flavus. 
edly optimum sites, w seems to be an unsuit- 
able site judging from its scarce utilization as 


Lasius emarginatus. 


Tetramorium cespitum. 


F. fusca japonica. 


F. sanguinea var. fusciceps. 


Ponera scabra. 


seen in the table. The habitat PT, being highly Aphenogaster famelica. 
damp and waste, is desperate in regard to the 
nesting conditions, which fact is substantiated etd li 


by the occurrence of only two species in that 
relatively available situation. 

From the nest site preference of 23, relatively Leptothorax spinosior. 
frequent species summarized in Table VI, various 
nest sites are classified into four major cate- 
gories: Type Is including s, s, | and 1: charac- L. umbratus. 
terized by excessive light intensity, low moisture 
relatively less food sources nearby. 

Type mu including p, u, and m: character- 
ized by remarkably weak light intensity, rather 
high moisture and probably adequate food Be ISIC Le 
sources nearby. 

Type nr including n and r: characterized 


Para. flavipes. 


Lasius alienus. 


L. fulignosus. 


L. brunneus. 


Camp. obscripes. 


by weak light intensity, moderate moisture F. truncorum yessensis. 
and sufficient food sources nearby. ike 
Type dw including d and w: characterized by sg ag 
moderate or weak light intensity, moderate L, niger 
moisture and relatively much food in w but 
indistinct in d. D. quadripunctatus sibiricus. 
The relative preference of these types by 
various species is shown in Fig. 8, from which nine || C7”?: °7Y® quadrinotatus. 


subtypes of nest site preference are obtained. 

Finally, a few words will be offered with respect to the relationship 
between habitat preference and nest site preference. As seen in Table VII, 
the relative preference of nest sites in each habitat type is characteristic 
due to the differences of habitat nature and the presence of nest sites. 
Especially, this characteristic tendency is clearly shown in habitat types 
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Preference 
T 
: neds order ih 
rT = eee ° nr A : : : 
nirie Pees oo 9900000000000 
} Is mu nr Is—mu II 
esurin ls mu dw ls —mu [II 
woot Is ie ae 
iin iiziioeaa lbese/77Z 
oie Caen Keeaee il 
= 3 a mu nr mu-nr | 
Is mu nr 
2 —— 77) 
d 
mu nr ls mu-nyr [J 


roy US) ae mu-—Is If 


nr 
nr 


i nr nr 
nr 
anne Seer a. art 
nr dw nr dw nr-—dw | 
= af sasese 
nr ls beats a1 
nr 1s dw nr—1s: II 
mu nr 
——§$§€jwW;WTT7HCH7ZZMHM“@~__"S mu nr-mu | 
nr dw 


nr —mu J] 


Fic. 8. — The relative occupation of preferred nest site in relatively abundant species and nine 
types of relative preference distiguished from the order of nest site preference. 


B and P, and the correlation to habitat preference is in agreement with 
nest site preference. For instance, the species belonging to types Is-nr 
and Is-mu are characteristic of the habitat type B, except Tetramorium 
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Tapie VII. — RELATIVE PREFERENCE OF NEST SITE SHOWN BY A RATIO c/s, WHERE 
¢ AND $ ARE THE NUMBER OF COLONIES AND SPECIES RESPECTIVELY IN EACH HABITAT 
TYPE. 

TYPE OF NEST SITE PREFERENCE. 

RELATIVE 
HABITAT TYPE. PREFERENCE. 
Is mu nr dw 
B (BS, BA) 236/13 | 177/15 | 147/15 5/41 ls — mu — nr — dw 
H (SH, HG) 110/10 | 99/14 | 197/14 | 19/6 nr — ls — mu — dw 
Pa Ea) — O72 5/2 _ mu — nr 
W (WM, WL) 36/7 99/11 | 197/14 | 84/11 | nr — mu — dw —Ils 


cespitum which belongs to the latter type, while type mu-nr of Lasius 
flavus, the dominant species of habitat PT, offers the conditions similar — 
to those of habitat type P. The species belonging to type dw, Doli- 
choderus quadripunctatus sibiricus and Camp. carye quadrinotatus are 
clearly those characteristically found in habitat type W. Although the 
relative preference in habitat types H and W is respectively character- 
istic in each feature, various other nest sites exist and the species belonging 
to these types nr and dw are found in both H and W. On the other hand, 
the lack of correlation between habitat and nest site preference was recog- 
nized in several species such as Ponera scabra, Phevdole fervida, A phzeno- 
gaster famelica and Paratrechina flavipes. 


VI. — DEGREE OF CO-EXISTENCE AMONG SPECIES 


Up to present, the relationship between the distribution of ants and the 
influence of various inorganic factors have been repeatedly discussed. But 
the distribution can also be considered from another aspect, viz., the 
interspecific relationship in a given environment. Although this approach 
was made by Brian (1952, 1955), Tsunexr and Apacut (1954), Morisita 
(1939 a, b), etc., as a study of inter-relation per se, there is no comprehensive 
work in which the relation was studied from the standpoint of faunal 
make-up. The matter interspecific relations is, however, a very compli- 
cated problem, offering a dangerous pitfalls of false interpretations even 
to the experienced investigators. In the present paper, the problem 
was treated, as a preliminary approach, from a purely phenomenal stand- 
point by calculating the degree of co-existence in the whole area studied 
as in each habitat. There are numerous gradations in the degree of 
co-existence, from a distinctly positive relation to a diametrically opposite 
one. In certain cases, the causes evoking such diverse relations can be 
assumed as either differences in habitat preference or interference between 
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species. Some of them are briefly touched upon in the subsequent sec- 
tions, but thorough clarification of the causal relations must be solved 
by further analyses. 


6.1 Co-existence over the whole area.—The degree of co-existence 
of one species (A) to another (B) in the whole area is simply calculated by 
the formula, 

Co-existence index Ed = 100° h/a, 

where h and a are respectively the number of samples in which both A 
and B or A was discovered. The degree of co-existence of relatively 
abundant 16 species in proportion to all species is illustrated in Fig. 9. 
The highest degree of co-existence of L. niger with the other 15 species 
agrees to the wide tolerance range of habitat preference and the large num- 
ber of colonies of this species. The same tendency is, though less remark- 
able, seen also in Para. flavipes. On the other hand, the degree of 
co-existence of the most abundant species, F. fusca japonica varies from 
case to case, apparently due to the relatively limited range of habitat 
preference. The higher value of Ed in the other abundant species such 
as M. ruginodis, M. lobicornis var. jessensis, A. famelica and Phetdole 
fervida accords to the expectation from the larger chance to co-exist with 
others. The interesting cases are represented by L. flavus, L. brunneus, 
L. fuliginosus, Camp. obscripes, C. herculeanus japonicus, F. sanguinea 
var. fusciceps and Leptothorax spinosvor, of which Ed values are generally 
not too high, but characterized by a considerable degree of co-existence 
with certain definite species. In Tetramorium cespitum and F. truncorum 
yessensis, the values of Ed were less than 50 % in every case, suggesting 
their ecological isolation. 

From the above facts, it is clear that the degree of co-existence is not 
always high even between dominant species in the area studied, apparently 
because of the differences of adaptability to various environments. Con- 
sequently, further analysis of the problem must be separately undertaken 
for each habitat. The following list is tentative to further causal analyses. 
(Rare or cryptic species omitted from the consideration are: Ponera scabra, 
Vollenhovia emeryt, Crematogaster laboriosa, Dolichoderus quadripunctatus 
sibiricus, Lasius emarginatus, L. alienus, L. spathepus, L. umbratus, Camp. 
cary quadrinotatus, C. yessensis, C. kiusiuensis and Solenopsis fugaz). 

1. Species-pairs of high Ed. FF. fusca japonica (F)-L. niger (L), 
F-M. lobicornis var. jessensis (Ml), L-Ml, L-Para. (Pa), L-M. ruginodis 
(M), Pa-M, Pa-A. famelica (A), A-Camp. obscripes (C), C-L. brunneus 
(Lb), C-L- fuliginosus (Lg), fervida (Ph), MI-L. flacus (Lf), C. herculeanus 
japonicus (C])-Leptothorax spinosior (Lt). 

2. Species-pairs of moderate Ed. F-Pa, F-F. sanguinea var. fusciceps 
(Fs), Pa-Ph, M-Ph, M-A, Ph-A, Lb-Lg. 

3. Spectes-pairs of low Ed. F-Lf, F-A, F-M, F-C, F-Lb, L-Lf, Ml-Pa, 
Mi-M, MI-Ph, Ml-A, Ml-C, MI-Lb, Ml-Tetramorium (T), MI-Fs, MI-Lg, 
Pa-Lf, Lf-M, Lf-Ph, Lj-A, Lf-Lb, Lf-Lt, Lf-Lg, M-F. truncorum yessensis 


a hl 
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(9), M-C, M-T, M-It, C-T, C-Lt, Lb-Li, Fs-Lt, Li-Lg, Ph-Fy, Ph-T, 
Ph-Lt, A-T, A-Fs, A-Lt, Cj-Fy, Cj-C, Cj-Lb, Cj-T, Cj-Lg, Fy-C, Fy-F, 
Fy-Fs, Fy-Lt; Fy-Lg. 

4. Species-pairs of generally moderate or low Ed, with partially high 
ones. Pa-Cj, F-Cj, F-Fy, F-T, F-Lt, F-Lg, L-Ph, L-Cj, L-Fy, L-C, 
L-Lb, L-T, L-Fs, L-Lt, L-Lg, Ml-Cj, Ml-Lt, Pa-Fy, Pa-C, Pa-Lb, Pa-T, 
Pa-Fs, Pa-Lt, Pa-Lg, M-Cj, M-Lb, M-Fs, M-Lg, Ph-C, Ph-Lb, Ph-Fs, 
Ph-Lg,A-Cj, A-Fy, A-Lg, A-Lb, T-Fs, T-Lt, 


6.2 Co-existence in each habitat.—With respect to the species discov- 
ered in more than 33.3 % out of 12 samples in each habitat, the degree of 
co-existence and coefficient of co-existence were calculated as follows 
(mainly after Dice, 1952): Degree of co-existence: id, =B/A =100 -h/a, 
Ed, = A/B = 100-+h/b where a, b, and h are respectively the number 
of samples in which either species A or B occurred, or in which both species 
were discovered together. 

Coefficient of co-existence: Ec = hn/ab where n is the total number of 
samples and a, 6, h, are the same as above. The values of Ec larger or 
smaller than 1.0 indicate that the degree of co-existence positively or 
negatively deviates from the chance score, of which statistical significance 
is given by 7? test with YarTeEs’ correlation as follows: 


OBSERVED. EXPECTED. 
Species A alone a—h a—ab/n 
Species B alone b—h b—ab/n 
Neither A nor B n—h (n—a) (n—b)/n 
Both species h ab/n 


72 == EDEND. (Oli, = Al) 
(D: Deviation from expectation, E: Expectation by chance) 


The values of Ed and Kc are given in Table VIII, Lc of statistically sig- 


nificant values in fiducial limits of 5 and 4 °%% are shown by italics and 


gothic respectively. Furthermore, the degree of co-existence among 
various species in each habitat is illustrated in Fig. 10 by using the smaller 
value of either Ed, or Ed,. Based upon these results, the interspecific 


_, relation in each habitat is next briefly described. 


1. Habitat BS.—The frequent species, F. fusca japonica, Camp. hercu- 
leanus japonicus, L. niger and M. lobicornis var. jessensis have distinct 
'degrees of co-existence with each other, nevertheless some of them are 


_ not always abundantly found in many of the colonies (cf. Table I). Hence 


it is conceivable that the suitable places are effectively utilized as common 
nesting sites by these species. On the other hand, the low degree of 
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co-existence of other species, A. famelica, Para. flavipes and L. emargina- 
tus, is apparently caused by the rarity of places of residence, especially 
L. emarginatus was discovered from one particular area which was almost 
devoid of other species. 

9. Habitat BA—High degree of co-existence exists among predomi- 
nant species such as F’. fusca japonica, L. niger, M. lobicornis var. Jessensis, 
Para. flavipes and F. sanguinea var. fusciceps. Ph. fereida and A. fame- 
lica are not only less: abundant but also have lower degree of co-existence 
with other species. This fact may indicate the absence of nest sites which 
are suitable to these species. 

3. Habitat SH.—In general, the degree of co-existence is low except 
for two cases, namely, between L. niger and F. fusca japonica, and between 
Tetramorium cespitum and M. lobicornis var. jessensis. The former case 
is probably based upon their common habitat preference and the latter 
one on a similar preference of nest site (cf. Figs. 4 and 8). 

4. Habitat HG.—Although the highest degree of co-existence is found 
only between dominant species, M. ruginodis and Para. flavipes, relatively 
high values are found also in the following species pairs: M. ruginodis 
and L. flavus, M. ruginodis and Ph. fervida and L. niger, L. flavus and 
Pf. fervida and M. lobicornis var. jessensis and F. fusca japonica with 
no clear correlation to the degree of abundance. It is natural that the 
species of habitat type B, F. fusca japonica and Camp. herculeanus japo- 
nicus scarcely exist in this habitat. 

5. Habitat PT.—Caused by the unique environmental conditions, 
fairly high values of the Ed (91.7 %) and Ec (1.91) were obtained between 
two inhabitants, L. flavus and M. lobicornis var. jessensis. 

6. Habitat WM.—Among dominant or abundant species, degrees of 
co-existence is relatively high, but the comparatively less abundant 
species such as Para. flavipes (Pa), M. ruginodis (M), L. flavus (Lf) and 
Camp. herculeanus japonicus (Cj) have lower values except in a few cases, 
for instance, Pa-Lf, Pa-Cj and M-Lf. 

7. Habitat WL.—The degree of co-existence is characterized by remark- 
ably high values. among dominant species alone except between two 
comparatively less abundant species, Ph. fervida and L. fuliginosus. 
The degree of co-existence of less abundant species with dominant or 
abundant ones is fairly high (cf. Table VIII), therefore the low degree 
of co-existence may be related to the infrequent occurrence. 


6.3 Relationship between degree of co-existence and habitat pref- 
erence.—It is obvious that habitat preference markedly affects the 
degree of co-existence. If the degree of co-existence between two species 
decreases in parallel with the decrease of suitability of habitat, this may 
suggest that the co-existence, at least partly, is caused merely bya common 
tendency in the habitat preference. The opposite instances may be 
explained by the difference of habitat preference. The fluctuation of the 
values of Ed = B/A when A occurred more frequently than B was exam- 
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ined in various habitats excluding PT (cf. Table VIII). From Tables I, VIII 
and Fig. 10, it is proved that the degree of co-existence with one another 
changes in parallel with the relative preference of habitat among three 
dominant species (F'. fusca japonica, L. niger and M. lobicornis var. 
jessensis). The following species pairs may be included in this type, 
also: L. niger and A. famelica, L. niger and M. ruginodis, Ph. fervida and 
M. ruginodis, Para. flavipes and A. famelica. In this case, both species 
are more or less mutually tolerated in various habitats. Contrarily, a 
relatively low degree of co-existence is caused by the difference of habitat 
preference between F’. fusca japonica and Ph. fervida, F. fusca japonica 
and A. famelica, F. fusca japonica and M. ruginodis, M. ruginodis and 
M. lobicornis var. jessensis, A. famelica and M. lobicornis var. jessensis, etc. 
Out of these two types where the relationship is relatively clear, the cor- 
respondance of abundance and co-existence is found between L. niger 
and Para. flavipes, F. fusca japonica and Para. flavipes, Ph. fervida and 
A. famelica, etc. In such instances, further analyses are required as to 
the difference of tolerance or preference for suitable sites between two 
species within one and the same habitat. 


VII. — ADDITIONAL NOTES ON SOME ECOLOGICAL PROBLEMS 


Besides habitat or nest site preference and interspecific co-existence 
described above, there are many further problems related to the ecological 
distribution of ants. A few of them are preliminarily discussed herewith. 


7.1 Seasonal shift of outer activities.—Reflecting different sensi- 
tivities to the thermal gradient, the duration of field activities varies 
among species. In Fig. 11, there are presented mean climatic conditions 
(after 60 years of records taken at the Sapporo Meteorological Observatory) 
and the active period of 18 species (based upon the writer’s field notes 
during 1956 to 1959). The species showing earliest appearance is F’. fusca 
japonica of which the first record was taken on April 13, 1958, from a 
sunny situation in a crop field. Nextly, three species, F. sanguinea var. 
fusciceps, F’. truncorum yessensis and M. lobicornis var. jessensis, appear 
synchronously about in late April. Activities of most other species begin 
in early May, leaving M. ruginodis which cannot be observed until middle 
May. L. flavus also begins to appear in this period. But it is difficult 
to determine the first appearance of this subterranean species. As to 
the relation to the habitat, it seems to be indicated that the appearance 
beings first at habitat BA, then gradually at WM, SH, BS, WL and finally 
HG. The species which are active up to late autumn are F’. fusca japonica, 
F. sanguinea var. fusciceps, M. lobicornis var. jessensis, L. fuliginosus 
and L. spathepus, which can be found till early October. The last record 
of field activities was taken on October 27, 1959, in F. fusca japonica and 
FP, sanguinea var. fusciceps, while the earliest disappearance was recognized 
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in the order L. flavus, Leptothorax spinosior, Camp. cary quadrinotatus 
and D. quadripunctatus sibiricus, in late September. Consequently, the 
gradation of disappearance in autumn corresponds conversely with that 
of appearance in spring. , 

As presented in Fig. 14; the full activities may already be observed in 
late May, but are never seen in early October, nevertheless, there is no 
marked difference of mean air temperature between the two periods. But 
a distinct difference between these seasons does exist in respect to the 
amount of solar radiation and frost falls, which may be partly responsible 
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Fic. 11. — Mean climatic conditions in spring and autumn and active period of 18 species observed 
in Sapporo. 


for the seasonal shift of ant activities. At any rate, it is obvious that the 
full activities of various ants are observed during middle May to late 
September, preceded by early May and followed by early October periods 
as the subactive seasons. 


7.2 Relationship between distribution and habits.—The diverse 
habits expressed by various ant species have been one of the most attrac- 
tive problems to many naturalists (WHEELER, 1910, etc.). It is clear 
that certain specific affect the patterns of ecological distribution through 
specific habitat or nest site preference. In this subsection, some mis- 
cellaneous instances of such things are briefly cited from the writer’s 
observations. 

Nest preference often correlates intimately with the feeding habits. 
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For instance, L. fuliginosus and L. spathepus depend mainly upon the 
honey dew of arboreal plant-lice. The nests of these species are character- 
istic to W type habitats and are always found around the roots or in the 
stems of living or decayed trees, from which the foraging individuals 
reach the plant-lice which inhabit the near-by trees. Another example 
of differentiated nest site preference is exhibited by Dolichoderus quadri- 
punctatus sibiricus. As mentioned previously, this species tog2ther with 
Camp. carye quadrinotatus restricts the distribution, exclusively prefers 
holes or slits in standing tree, either dead or living. On a certain summer 
day of 1957, the writer observed a large foraging group of this species 
in a crop field usually not inhabited. After a little search, the nest was 
found in a pillaret of a shady hut standing in the field. It is doubtless 
that the colony was artificially brought to the new, strange habitat to- 
gether with the tree containing the nest. 

In some species possessing a wide tolerance range as to nest sites, there 
occurs occasionally an adaptive response corresponding to the nature of 
the nest site utilized. Below an open dry surface, Para. flavipes constructs 
a nest shaft often deeper than 20 cm, and the workers do not leave the 
nest during hot daytime; in the margins of woods, the colonies are dis- 
covered in such places as under stone, piled or fallen decayed matters, 
or rotting stumps, without deep burrowing. 

Finally, the probable geographical variation of nest site preference may 
be treated concerning two widely distributed species. In Sapporo and 
its vicinity, Lasius umbratus never exists in open areas and the nests are 
always found around the roots of trees or herbs but never under stones, 
in the semi-humid zone of wood margins or grassy areas where the inhab- 
itants may depend upon available plant-lice. However, in Europe, 
this species prefers rather dry areas avoiding humid conditions, and the 
nests are found in diverse sites: under stones, at roots of trees, in open 
surface, or in rotting wood (GésswaLp, 1932; ZIMMERMANN, 1934). In 
North America, the species is found in moist areas, but the nest sites are 
diversely preferred as in Europe (Witson, 1955). A similar variability 
is seen in Lasius flavus. In Sapporo and its vicinity, this one of the typical 
subterranean species, prefers the roots of plants, underside of stones, or 
piled decaying matters as the nest sites. Similar preference was reported 
in North America. On the other hand, in Germany, the species is one 
of the very adaptable ones and prefers diverse sites such as hedgerows, 
grassy paths, wasteland with sparse vegetation, wood margin and forest 
floor (Gésswatp, 1932). In England, this species is fond of marshy 
ground, under stones, often raises the earth mounds in meadows (Dont- 
STHORPE, 1927). Contrarily to the observations in Germany, in Ireland 
(O’Rourkg, 1934), it is found mostly in dry sunny localities with fine soil, 
never in marshes or rotting wood in the forest. There is no record of the 
ives of this species in the peat bog as previously mentioned by the 
present. 
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DISCUSSION 


As mentioned in the introduction, the distribution of ants in a given 
area is studied from the standpoint either of regional or of ecological bio- 
geography. There is no sharp boundary between these two approaches. 
The distinction is rather made by the inevitable difference of approach 
itself, while the healthy advancement of one approach depends upon the 
progress of the other. If regional studies were done without paying atten- 
tion to the ecological characteristics of habitats and their inhabitants, 
they might not proceed beyond a mere catalogue-making. Conversely, 
the ecological approach may lead to false interpretation if it is advanced 
independently of regional observations, because the faunal make-up 
of a given area is adequately explained by the sum total of the previous 
history of habitats and their inhabitants, never by its contemporary 
ecological structure alone. 

The regional studies were usually undertaken on areas of a relatively 
large extent in contrast to the ecological studies. But, theoretically, there 
is no reason to distinguish the two approaches according to the size of the 
area studied, at least so far as an area as larg2 as Hokkaido is concerned. 
The writer’s serial work on the distribution of ants in Hokkaido deals 
mainly with the ecological aspect, but the relationships betwen the two 
approaches will be considered in a future paper. 

The ecological approach itself can also be made from various aspects, 
for example, causal analyses of limiting factors, comparative studies 
among diverse areas or habitats, case studies of representative species, 
inter- or intraspecific relation within the social organization, etc. As 
comparative considerations can be legitimately made only after the accu- 
mulation of further data as to other areas, here are offered only a few 
general remarks based upon the present study. 

The distribution of any species is surely an outcome of the complicated 
interactions of diverse factors both external and internal, past and present, 
while it may also be explained in part by the interspecies adaptative differ- 
ences such as different skills and methods for nesting and a dominance 
hierarchy has resulted from competition (Brian, 1958). The manifold 
influences of external factors are internally reflected by the preferences 
or avoidances characteristic to any species. Moreover, the mode of 
reproduction and colony foundation participate in the realization of 
various specific distribution patterns. The peculiarity of ant distribution 
in comparison with that of other animals lies in the creature’s charac- 
teristic habit to form a more or less sedentary colony consisting of a consid- 
erable number of individuals even in such a species as Ponera scabra, of 
which the colonies are relatively less populous. As the biological unit of 
ants is the colony, instead of the individual, the mere counting of num- 
bers of individuals within a unit area or interval is of little value. The 
population must be estimated upon the basis of the number of colonies. 
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Certain quantifications employed in the present paper are still insufficient, 
so that further improvement may be necessary. Perhaps, some proce- 
dures used in phytosociology may suggest procedures for future studies. 
In such instance, it must be remembered that any new technique should 
be so devised that the results obtained by earlier less accurate methods 
and those by improved ones can be objectively compared with each other 
to a certain extent. Further, it needs to be clarified whether or not the 
valid relative dominance can be obtained from a mere comparison of 
number of colonies. As an extreme instance, it may be ridiculous to 
compare the relative dominance of elephants and grasshoppers within 
the same area by the number of individuals alone. It may be necessary 
in the future to devise some biological measurements for comparison 
among diverse ant species. 

Another difficulty exists in the specific difference of the chance by which 
colonies are discovered. The chance of discovery is always greater in 
the species possessing the characters described by the first items of the 
following pairs than in those possessing the alternative characters: active - 
sluggish, diurnal - nocturnal, colony populous - small, nest entrance 
exposed - concealed, and, epigaeic - subterranean. Furthermore, the 
counting of the number of colonies often becomes difficult in the species 
forming associated nests as in Formica rufa group, represented by F. trun- 
corum and F. truncorum yessensis in Hokkaido. Although the number 
of colonies of the latter species in the present study was estimated from 
the observations of inter-colonial hostility, it was frequently not easy 
to obtain a real measure of the number of colonies. 

After the ecological distribution of various species in diverse habitats 
had been surveyed by certain quantitative procedure, the results were 
analysed mainly from two aspects, habitat and species. As described 
above, certain habitats such as BA and WM are rich both in species and 
in number of colonies, while the opposite case is represented by PT. 
Between these extremes, there are numerous modes and degree of utiliza- 
tion by various species. Similarly, the habitat preference is fairly variable 
from species to species. For instance, such species as L. niger, M. lobi- 
cornis var. jessensis, Para. flavides exhibit a wide tolerance, while L. emar- 
ginatus, Tetramorium cespitum, D. quadripunctatus sibiricus, L. brunneus, 
Camp. carye quadrinotatus prefer certain definite habitats. The com- 
parison of mode and degree of utilization of similar habitats in different 
areas is one of the most interesting problems forming a boundary field 
between regional and ecological approaches. The difference of habitat 
preference is probably an outcome of the species adaptability to diverse 
ecological factors. The preference by foundress queens obviously plays 
an essential role, but that by workers is not always less important, because 
the further exploration of foraging area must be developed by the latter 
within the available range. Moreover, there is often a migration of the 
whole colony initiated by workers. One example described by the writer 
in the preliminary report. Interesting cases are offered by Lasius fuligi- 
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nosus and Formica truncorum yessensis. The former species stands a 
colony dependently utilizing Lasius umbratus or L. mizxtus as the host 
species; the same can be assumed as to the latter species, because its 
European relation, Formica truncicola, is parasitic on F. fusca groups 
(DonistHorPE, 1927; Gésswaxp, 1932, etc.). Nevertheless, the habitat 
and nest site preference between host and parasite species is the area 
studied differs distinctly in both instances, suggesting occurrence of 
migration in the course of nest replacement by parasites. 

As to the external factors important to the distribution of ants, Goss- 
WALD (1932) mentioned the following eight items: light, temperature, 
humidity, wind, substratum, vegetation, animal and human beings. 
Some important ones of them, notably, light, temperature, humidity 
and substratum, were unanimously accepted by many writers and discus- 
sed at length (GdsswaLp, 1932; Tatsot, 1934; Ga@rscu, 1937; Dennis, 
1938, etc.), while others have been studied less extensively. The influence 
of wind seems to be considerable in the areas of sparse vegetation, mainly 
along the seashore and on the tops and slopes of mountains (Ga@rtscu, 
1937). The relationship between ant fauna and plant communities 
was analysed by Taxzor (1934) and Greae (1944). Gésswaxp concluded 
that the influence of various animal co-habitants is less than that of 
human beings. This opinion seems to the writer also to be valid, 
although no objective determination was carried out. The influence of 
human activities may be profound, rapid, and usually catastrophic to 
most species in comparison to the influence of other animals. This is 
clarified by the remarkably poor ant fauna of well cultivated crop fields; 
for example, in Sapporo and its vicinity, only two species, Formica fusca 
japonica and Myrmica lobicornis var. jessensis, were commonly found, 
usually as remnants. The role of other animals seems to be far less 
conspicuous than that of physical factors except for those, such as plant- 
lice, connected by an intimate bioeconomic relation. The rich ant fauna 
in the habitat WM may depend upon the constancy of external factors, 
diversity and abundance of both food ant nest sites, even though affected 
by human influences. The other ant species as co-habitants are of 
special interest from the standpoints of interspecific tolerance and 
isolation. It seems dangerous to magnify the importance of this 
relation over that of the physical factors. But to a relatively small 
extent, if the colony density is high enough to evoke diverse inter- 
ference, the interspecific relationship perhaps regulates the distribution 
of colonies (Brian, 1952, 1955; TsuneKi and Apacui, 1954; Haya- 
sHIDA, 1957). For the analysis of this problem, the degree of co-existence 
“among various species in a given habitat must be accurately deter- 
mined. In the present paper, some quantifications were undertaken for 
this purpose, leaving the causal analysis of the distribution patterns for 
future studies. 

Finally it must be mentioned that the relative importance of various 
limiting factors is difficult of accurate determination, in respect to the 
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devising of some objective procedures to compare their influence acting 
in different modes. 


Summary. 


4. The ecological distribution of ants was studied in Sapporo and its 
vicinity. 

2. From both quantitative and qualitative samplings, 28 forms belong- 
ing to 4 subfamilies and 14 genera were confirmed from the area studied. 

3. Seven habitats were distinguished based upon diverse characters. 
The order of relative abundance of both numbers of colony and of species 
in these habitats was graded as follows: BA, WL, WM, SH, HG and PT 
(cf. Table I and in text). From the correlation index between species 
and habitat, the specific habitat preference was classified into three major 
categories, while the specific distribution pattern was characterized from 
both indices of colony ratio and of colony distribution into three main 
types: patched, sparse and uniform distribution pattern (cf. p. 136 in text). 
Concerning the relative abundance of both colonies and species, the dom- 
inant species and the population density were also recorded for each 
habitat. 

4, The preference of nest sites by various species was similarly analysed 
from the frequency of occurrence of each species in 141 typical nest sites 
(cf. p. 140 in text). The preference was classified into four major cate- 
gories: ls, mu, nr and dw (cf. p. 144 in text). Furthermore, the relationship 
between habitat and nest site preference was briefly discussed. 

5. The co-existence among various species was analysed as to both 
the whole area and each particular habitat within it. The degree of 
co-existence seems to correspond, in the whole area throughout, to the 
tolerance range of habitat preference, while within each habitat, to the 
degree of habitat preference itself. 

6. In connection with the results obtained, some general remarks on 
the ecological distribution of ants were presented. The duration of outer 
activity varied according to habitats, longest in those of BA, while short- 
estin HG. In comparison with the records in Europe and North America, 


the regional difference of nest site preference was pointed out in some 
pan-holarctic species. 


Zusammenfassung. 


1. Die dkologische Verbreitung der Ameisen wurde in Sapporo und 
Umbegung untersucht. 

2. Durch sowohl quantitative als auch qualitative Sammlungen wurden 
28, zu 4 Unterfamilien und 14 Gattungen gehérigen Formen aus dem 
untersuchten Gebiet bestatigt. 
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3. Begrindet auf verschiedenen Eigenschaften wurden 7 Biotopen 
unterschieden. Die relative Abundanz wurde in den beiden Kolonien 
und Artenzahlen eingeordnet wie folgt: BA, WL, WM, SH, HG, BS und 
PT (siehe im Text und in Tabelle 1). Die eigenartige Biotopwahl wurde 
aus den Korrelationsindizes zwischen Art und Biotop in drei Hauptklassen, 
wihrend die eigenartige Verbreitungstyp aus den beiden Indizes von 
Volksverhiltnis und -verbreitung in drei Haupttypen, gefleckten, spar- 
lichen und uniformen, eingeteilt. In Bezug auf die relative Haufigkeit 
der beiden Vélken und Arten, wurden auch die tibergelegten Arten und 
Bevoélkerungsdichte in jedem Biotop hinzugefigt. 

4, Aehnlichenweise wurde die Nistplatzwahl verschiedenen Arten durch 
die Haufigkeit des Vorhandenseins jeder Art in 11 typischen Nistplatzen 
analysiert (siehe im Text 140). Die Nistplatzwahl wurde in vier Haupt- 
klassen Is, mu, nr und dw (siehe im Text 144) eingeteilt. Ueberdies, 
wurde die Bezielung zwischen Biotop- und Nistplatzwahl kurz erortert. 

5. Das Mitsein unter verschiedenen Arten wurde beziiglich des ganzen 
untersucht Gebietes sowie als jedes besonderen Biotops analysiert. Es 
scheint, dass der Mitseinsgrad im ganzen Gebiete hindurch dem Tole- 
ranzbereiche der Biotopwahl, wahrend innerhalb jedes Biotops dem Grad 
der biotopspezifischen Wahltendenz entspricht. 

6. Im Zusammenhang mit den gewonnenen Ergebnissen, wurden 
gewisse allgemeine Anmerkungen tiber die dkologische Verbreitung der 
Ameisen hinzugefiigt. Die aussere Aktivitétsdauer wich dem Biotop 
entsprechend ab, am langsten in den Arten von Biotop BA, wahrend 
am kiirzesten in HG. Im Vergleich zu den Befunden in Europa und Nor- 
damerika wurde die regionale Differenz der Nistplatzwahl in gewissen 
pan-holarktischen Arten hingewiesen. 
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ADOPTIONS EXPERIMENTALES DE LARVES 
ENTRE DES FOURMIS DE GENRES DIFFERENTS : 


LEPTOTHORAX NYLANDERI FORSTER 
ET SOLENOPSIS FUGAX LATREILLE 


par 
Luc PLATEAUX 
(Laboratoire d’Evolution, Paris.) 


Leptothorax nylanderi et Solenopsis fugax sont deux Fourmis tres différentes appar- 
tenant a la méme famille des Myrmicidz. Leurs larves sont cependant du méme type 
hypocéphale (Emery, in Le Masng, 1953), mais different beaucoup entre elles par la 
forme et la chétotaxie. Leurs prénymphes et nymphes sont dépourvues de cocon. 

Avec des résultats inégaux, nous avons tenté de faire élever du couvain de Solenopsis 
par des Leptothorax et du couvain de Leptothorax par des Solenopsis. 


Dispositif d’élevage. 


Nos Fourmis habitaient des nids tubulaires en verre (fig. 1). Un abreu- 
voir fermait l’une des extrémités de ces tubes, tandis que l’autre extré- 
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Fic. 1. — Dispositif d’élevage. c, coton hydrophile bouchant l’abreuvoir ; e, eau remplissant cet 
abreuvoir ; f, emplacement occupé par les Fourmis et le couvain ; m, manchon de papier sombre ; 
n. nourriture ; p, papiers enroulés servant de joints ; ¢, tube servant de nid ; tn, tube nourricier. 


mité débouchait dans un tube nourricier ot les Fourmis puisaient leur 
nourriture et rejetaient leurs déchets. Un tube sans fond, bouché avec 
du coton, pouvait remplacer le tube nourricier lorsqu’il était nécessaire 
de diminuer l’humidité du nid. Des bandes de papier, enroulées aux 
points d’emboitement des tubes, formaient des joints perméables a l’air. 

Ainsi placées, les Fourmis pouvaient disposer leur couvain dans Pespace 
ou P’humidité relative correspondait 4 leur hygropreferendum. 


I. — Elevage de Leptothorax par Solenopsis. 


Les Solenopsis adopteuses ne constituaient pas des colonies completes. 
Il s’agissait de groupes d’ouvriéres toutes prélevées dans la méme colonie, 
parfois assorties d’une jeune reine (vierge ?) de provenance identique. 
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Faute de renouvellement, ces groupes d’ouvriéres décroissaient cons- 
tamment en nombre. Pour pallier cet affaiblissement, nous avons fusionné 
certains groupes ou ajouté de nouvelles ouvriéres aux groupes trop réduits, 
sans que cela semblat préjudiciable aux larves de Leptothorac. 

Ces larves mesuraient environ 1 a 1,5 mm et provenaient de colonies 
ou elles étaient en bon état. Ces colonies n’avaient pas hiverné depuis 
sept a huit mois. 

Nous avons fait deux séries d’expériences : 

Ire série: les Solenopsis furent placées dans un nid avec des larves de 
Leptothorax — a Vexclusion de tout autre couvain — puis mises en hiver- 
nage (températures de 3 a 10° C) pendant deux mois ; ensuite, elles furent 
soumises définitivement A une température constante de 22° C. 

2e série: les Solenopsis et les larves de Leptothorax, réunies dans les 
mémes conditions, furent aussit6t soumises a une température constante 
de 22° C, jusqu’a la fin de l’expérience. 


A. Série ayant hiverné. — Elle comprenait quatre groupes ainsi constitués : 

Nip. JEUNE REINE OUVRIERES LARVES 
de Solenopsis. de Solenopsis. de Leptothorazx. 

Di Grretar crime 5 elt ae eee es 0 100 20 
SAT Siren eet Chote coe nee ee 0 50 20 
OHH eee bite de Satay Aan, SRR 1 30 “lay 
Sy ce Aah aera tees Shea en aa 1 20 13 
TOCA te ee a es oe ee 2 200 66 


Apres deux mois d’hivernage, il restait en tout 114 ouvriéres et 26 larves. Les jeunes 
reines avaient succombé. Dans chaque nid, les ouvriéres avaient rassemblé les larves 
— maigres pour la plupart — en un point assez proche de l’abreuvoir. Nous avons 
regroupé tout ce qwil restait de Fourmis et de larves en S 6 et S17. 

Pendant les premiers jours qui suivirent V’hivernage, les Fourmis détruisirent cer- 
taines larves et nourrirent les autres, qui redevinrent normalement gonflées. Trois 
semaines apres hivernage, il restait en tout 12 larves bien nourries et 2 larves maigres. 
Le nombre des larves diminua lentement ensuite, tandis que certaines d’entre elles 
grandissaient un peu. Quatre mois aprés Vhivernage, l’expérience cessa; il restait 
8 larves et 22 ouvriéres rassemblées en un seul groupe. Jamais il n’apparut de pré- 
nymphe. 


B. Série nayant pas hiverné. — Elle comprenait également quatre groupes : 

Nip. JEUNE REINE OUVRIERES LARVES 
de Solenopsis. de Solenopsis. de Leptothorazx. 

Seas cok de oss 2 eae 0 100 20 
Sid See IEPs vcs osc we aware 0 45 20 
SRE Se iceptetata-acc.0.0 cc ae eRe eae 1 241 13 
RU ee eetes a0... oe ee | 10 13 
KO Ball: s tore tone RRM Nc oc ca. te bass 2 176 66 


Dans les deux nids sans reine (les plus peuplés), c’est au bout d’une semaine environ 
que Jes larves furent rassemblées en un point du nid. Par contre, dans le nid S 38 avec 
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reine (nid peu peuplé), ce ne fut qu’aprés 5 ou 6 semaines que ces larves furent 
transportées et rassemblées (le groupe S 47 périclita). 

Dans les nids sans reine, le nombre des larves diminua pendant le premier mois, 
puis se stabilisa, tandis que ces larves grandissaient trés lentement. L’expérience prit 
fin au bout de 191 jours, sans qu’il soit apparu de prénymphe. 

Le nid S 38 ne contenait plus qu’une larve au bout de 8 semaines. Apres 11 semaines, 
la femelle de Solenopsis commenga a pondre et les ceufs furent entassés contre la larve. 
Cette derniére grandissait trés lentement, mais elle ne devint pas prénymphe. L’expé- 
rience cessa au bout de 165 jours. 


Ces deux séries d’essais nous montrent que l’on peut faire élever par- 
tiellement des larves de Leptothorax nylanderi par Solenopsis fugaz, en 
Pabsence de couvain de Solenopsis. Nous avons toujours eu de grosses 
pertes en larves au début des expériences et n’avons obtenu aucune pré- 
nymphe. Les chances d’adoption ne semblent pas modifiées par un hiver- 
nage en commun des larves et des Fourmis. Par contre, la présence d’une 
jeune reine de Solenopsis semble retarder beaucoup l’adoption. 


Nous admettons ici qu'il y a adoption non seulement lorsque les larves étrangéres 
sont transportées et rassemblées en un point du nid, mais aussi lorsqu’elles sont nourries. 
Cependant, il reste 4 définir des stades divers dans cette adoption suivant le compor- 
tement des ouvriéres a l’égard des larves étrangéres. Nous n’avons pas observé avec 
précision ce comportement, non plus que le nourrissement des larves ; nous avons 
seulement mesuré l’accroissement de ces derniéres. Ces larves ne pouvaient se procurer 
elles-mémes leur nourriture, car elles n’étaient pas mobiles et n’avaient aucune nour- 
riture a leur portée. 


II. — Elevage de Solenopsis par Leptothorax. 


Les Leptothorax adopteuses constituaient, avant les expériences, des 
colonies complétes, avec reine, ouvrieres et couvain. Ces colonies ont subi 
diverses amputations aux fins d’expériences : ablation de la reine, de tout 
ou partie du couvain suivant les cas. 

Les larves de Solenopsis, de caste ouvriére, provenaient toutes d’une 
méme colonie ou la plupart d’entre elles avaient atteint le dernier age. 

Les colonies adopteuses n’ont subi, au cours des expériences, ni addi- 
tion, ni mélange d’ouvriéres, celles-ci étant douées d’une longévité assez 
grande. Trois séries de deux colonies ont servi a ces expériences. 

Ie série: les deux colonies conservérent leur reine et une partie de 
leur couvain (larves uniquement) ; elles regurent des larves de Solenopsis ; 
Dune des colonies hiverna par la suite, autre n’hiverna point. 

2e série: privées de leur couvain, ces deux colonies recurent des larves 
de Solenopsis et n’hivernerent pas ; l'une garda sa reine, l’autre en fut 
privée. 

3 série: également privées de leur couvain, ces Fourmis recurent 
des larves de Solenopsis avec lesquelles elles subirent un hivernage ; l'une 
avait gardé sa reine, l’autre en était amputée. 
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A. Série avec couvain original. — Population au départ de lexpérience : 
CoLonie. REINE. OUVRIERES. LARVES LARVES 
de Leptothorax. de Solenopsis. 
OA ARS Ole BOOTHS 4! 70 60 20 
DUR Tas reroreros fe caysieue il 150 48 28 


Placée dans une étuve A 22°C, ou elle séjournait auparavant, la colonie C 21 dé- 
truisit en 10 jours ses 28 larves de Solenopsis. 

La colonie C 12, refroidie 4 10° C pendant 28 jours avant de recevoir des larves de 
Solenopsis, hiverna ensuite pendant 88 jours 4 des températures de 3 4 9° C. A Vissue 
de cet hivernage, elle fut soumise a la température de 22° C;; il lui restait alors 7 larves 
de Solenopsis qui furent toutes détruites en 12 jours. 


B. Série n’ayant pas hiverné, sans couvain "original. — Population au départ de 
Pexpérience : 
COLONIE. REINE. OUVRIERES. Larves de Solenopsis. 
CED ee ee ee niee 0 100 30 
GC 23 Ae ee Ee ine ee 1 45 30 


Ces deux colonies furent placées dans une étuve 4 22° C, sitot introduites les larves 
de Solenopsis. Ces derniéres furent rassemblées en un point du nid dés les premiers 
jours, mais leur nombre décrut pendant le premier mois ; le 31° jour, il restait 4 larves 
en C 22 (sans reine) et 15 larves ou prénymphes en C 23 (avec reine). Ensuite, le nombre 
de Solenopsis non adultes ne diminua que trés lentement. 

Nous avons relevé trois différences principales entre le devenir de la colonie avec 
reine et celui de la colonie sans reine (cette derniere ayant deux fois plus d’ouvriéres 
que l’autre) : 

1° Chez la colonie avec reine, les ceufs de Leptothorax sont apparus plus tard, alors 
que toutes les Solenopsis étaient déja nymphes ou prénymphes. Les premiers ceufs 
de Leptothorax apparurent le 20¢ jour chez C 22 et le 36¢ jour chez C 23. Les premiéres 
larves apparurent le 42° jour chez C 22 et le 76¢ jour chez C 23. Le couvain de Lepto- 
thorax augmenta rapidement en C 22; nous l’avons entiérement détruit le 62¢ jour 
(environ 100 larves et 200 ceufs) ; un nouveau couvain se développa de méme maniére 
(premiéres larves le 89° jour). En C 23, par contre, il n’y avait que 15 larves jeunes 
de Leptothorax a la fin de ’expérience (84 jour). 

2° Chez la colonie avec reine, les Solenopsis se développérent beaucoup plus vite, 
avec formation des prénymphes entre les 24¢ et 38¢ jours (entre les 76° et 93¢ jours 
chez C 22) et des nymphes entre les 35¢ et 48¢ jours (au 104¢ jour chez C 22). 

3° Les Leptothorax avec reine ont élevé un plus grand nombre de Solenopsis : 15 larves 
atteignirent le stade prénymphe, 12 le stade nymphe, 11 le stade adulte (2 prénymphes, 
4 nymphe, 1 adulte chez C 22). 

Dans les deux colonies, les ouvriéres de Solenopsis, parfois malmenées par les Lepto- 
thorax, n’ont jamais dépassé l’aAge de deux jours. 


C. Série ayant hiverné, sans couvain original. — Population au départ de l’expé- 
rience : 

CoLonie. REINE. OUVRIERES. Larves de Solenopsis. 
ODE Corts hn Air cacao bic Ocho Thane 0 40 20 


C402 RA ee eee 1 50 20 
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La reine de C 10 était née dans cette colonie et y avait été réintroduite aprés une 
a absence. Elle n’a joué qu’un role secondaire. Elle se tenait souvent isolée hors de la 

colonie, ne pondant pas (ou guére), son abdomen n’étant aucunement dilaté, Par contre, 
les ouvriéres de G10 pondirent abondamment, comme Pindiqua la multiplication 
trés rapide du couvain de Leptothorax (ce dernier ne donna que des males). 

Les deux colonies G7 et C10 avaient été refroidies 4 10° C pendant 28 jours avant 
de recevoir du couvain de Solenopsis ; puis, ayant regu ce couvain, elles hivernérent 
a des températures variant entre 3 et 9° C, pendant 82 jours (G7) ou 114 jours (C 10). 
La fin de Vhivernage servit de commun instant initial pourles observations qui suivirent. 

Au sortir de cet hivernage, C 7 contenait encore 20 larves de Solenopsis, C 10 en conte- 
nait 14. Un mois plus tard, C 10 en était au méme nombre et C7 ne possédait plus que 
15 larves. Ceci mis a part, les deux colonies donnérent des résultats tras comparables, 
avec un léger retard de C 7 sur CG 10. 

1° Les ceufs de Leptothorax apparurent le 15¢ jour en C 10, le 25¢ jour en G7; leur 
nombre atteignit 200 environ en 8 jours chez G10, en 16 jours chez C7 ; les premiéres 
larves de Leptothorax naquirent le 40¢ jour en C 10, le 54¢ jour en C7. 

2° Les larves de Solenopsis devinrent prenymphes entre les 28¢ et 47¢ jours chez C 10, 
entre les 41° et 55¢ jours chez C7. Elles devinrent nymphes entre les 39¢ et 58¢ jours 
chez C 10, entre les 51¢ et 65e€ jours chez C 7. Les ouvriéres de Solenopsis éclorent entre 
les 69° et 86° jours chez C10, entre les 82¢ et 91¢ jours chez C 7. 

3° Les deux colonies donnérent des Solenopsis adultes en semblables proportions : 
il se forma 11 prénymphes en C7, 10 en C10 ; ces prénymphes donnérent 10 nymphes 
enC7,9en C10; enfin il éclét 9 ouvriéres en C 7,8en C10. Certaines ouvriéres de 
Solenopsis restérent en vie assez longtemps dans les deux colonies, toujours a la 
température de 22°C. En C7, la longévité de ces ouvriéres atteignit un maximum de 
49 jours ; en C 10, ce maximum fut évalué a 36 jours. 

L’expérience prit fin par l’extinction des Solenopsis (123° jour en C10, 146¢ jour 
en G7). Ces derniéres étaient parfois malmenées par les Leptothorazx ; l'une des Sole- 
nopsis vécut au moins 6 semaines aprés avoir perdu une massue antennaire. Cependant, 
nous avons observé a plusieurs reprises des ouvriéres de Leptothorax léchant des Sole- 
nopsis immatures ou jeunes. Nous avons également observé des Solenopsis qui sollici- 
taient la régurgitation des Leptothorax ; les deux Fourmis en vinrent a étre presque 
bouche a bouche dans un cas; dans un autre cas, louvriére de Leptothorax ouvrit ses 
mandibules et sa langue sembla porter une gouttelette de liquide ; mais nous ne vimes 
pas la Solenopsis se nourrir. Nous n’avons donc pas observé d’échange certain de nour- 
riture tel que le décrit Lz Masne (1951). Nous avons vu également des Solenopsis errer 
dune larve a l’autre (larves de Leptothorax), sollicitant ces larves de leurs antennes 
et se mettant bouche a bouche avec elles sans recevoir apparemment de nourriture. 
Les Solenopsis immatures étaient maigres, en général, et paraissaient constamment 
en quéte de nourriture. Cela peut expliquer, en partie, leur difficulté a survivre. 


En comparant ces trois séries d’expériences, nous tirerons les conclusions 
suivantes : 
A. Il nest guére possible de faire adopter des larves de Solenopsis 
par Leptothorax en présence de couvain de Leptothoraz. 
B. Lorsqu’on opére en supprimant le couvain de Leptothorax, l’éle- 
_vage des Solenopsis est freiné par l’apparition des premiers ceufs et sur- 
tout des premiéres larves de Leptothorax. La plupart des prénymphes 
de Solenopsis que nous avons obtenues (33 sur 38) se sont formées avant 
Péclosion des larves de Leptothorax. Tout ce qui retardait apparition et 
Paccumulation du couvain de Leptothorax favorisait l’élevage des Sole- 
nopsis. La présence d’une reine féconde (mais hors d’une période de ponte) 
agissait ainsi, en limitant le nombre des ceufs, car les ouvriéres pondaient 
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alors relativement peu (A moins que leurs ceufs ne fussent dévorés acti- 
vement). 

C. L’hivernage allonge le séjour en commun des larves et des Fourmis 
adopteuses en l’absence d’ceufs et de larves de Leptothorax. Les larves 
de Solenopsis se développérent plus vite et en plus grand nombre a la 
sortie d’un hivernage qu’au début d’une expérience sans hivernage, bien 
que le couvain de Leptothorax s’accumulat aussi vite dans les deux cas. 
Seules les colonies ayant hiverné ont conservé des ouvriéres de Solenopsis 
en vie pendant cing A sept semaines, au lieu de deux jours pour les 
autres colonies. Le refroidissement précédant l’introduction des Solenopsis 
(28 jours 4 10° C) a pu contribuer a faciliter l’adoption. 


D. Les meilleures conditions d’adoption semblent étre les suivantes : 

1° la colonie de Leptothorax a une reine féconde ; 

2° cette colonie a hiverné au moins un mois (5 a 10° C) ; 

3° elle regoit du couvain de Solenopsis a la place du sien propre ; 

4° elle est remise en hivernage pendant un a trois mois (5 4 10° C) avant d’étre 
élevée au chaud. 


E. Toutes les ouvriéres de Solenopsis ainsi obtenues avaient une taille 
voisine du minimum pour Vespéce (1,2 4 1,3 mm). La durée de leur stade 
prénymphal était proche de dix jours, celle de leur stade nymphal voisin 
de trente jours. 


Conclusion. 


Rappelons que Solenopsis fugax et Leptothorax nylanderi ont des biotopes 
tout différents : les Solenopsis vivent en terre ot elles sont facilement 
prédatrices de couvain d’espéces plus grosses qu’elles (Lestobiose de 
Forel, 1923) ; les Leptothorax vivent dans le bois mort sur les sols humifiés 
des foréts ou des bosquets. Les ouvriéres de Leptothorax sont aptes 4 pondre 
tres activement tandis que nous n’avons jamais vu un ceuf d’ouvriére 
de Solenopsis. 

Les sociétés de ces deux espéces sont normalement fermées récipro- 
quement a Pégard des individus de l’espéce étrangére. Cependant, il est 
possible de faire admettre dans une société des larves de l’autre espéce 
qui sont adoptées plus ou moins complétement. 

La présence d’une reine normale dans une colonie de Leptothorax semble 
favoriser indirectement l’adoption de larves de Solenopsis, tandis que la 
présence d’une reine de Solenopsis avec s2s ouvriéres géne l’adoption de 
larves de Leptothorax. Un hivernage en commun favorise l’adoption de 
larves de Solenopsis par Leptothorax, mais ne modifie guére l’adoption de 
larves de Leptothorax par Solenopsis (ici, peut-étre, ’hivernage de deux mois 
fut-il trop court). La présence de couvain de Leptothorax dans la colonie 
de Leptothorax empéche les Fourmis d’adopter des larves de Solenopsis ; 
le développement rapide du couvain original peut rompre les liens 
d’adoption entre les Leptothorax adopteuses et les Solenopsis adoptées. 
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Lorsque des Solenopsis, adoptées par des Leptothorax, parviennent a 
_ Page adulte, les liens qui les unissent A leur société d’adoption tendent 
a se rompre plus ou moins vite suivant les conditions d’expérience ; ceci 
se traduit par l’élimination plus ou moins rapide des individus adoptés. 
Les liens d’adoption peuvent également disparaitre lorsque les adoptés 
(Solenopsis ou Leptothorax) sont a l’état larvaire. Dans d’autres expé- 
riences, nous avons observé des ruptures d’adoption aux stades pré- 
nymphe et nymphe de l’adopté. 

Nous n’avons pas essayé de faire adopter de prénymphes ni de nymphes. 
De tels essais ont été réussis en abondance par Foret (1920), qui ne signale 
pas expressément d’adoption de larve suivie de succés. 


Résumé. 


En l’absence de son propre couvain, Solenopsis fugax a élevé des larves 
de Leptothorax nylanderi, a la température de 22°C. Les ouvriéres de Sole- 
nopsis détruisirent une partie de ces larves mais nourrirent celles qu’elles 
épargnérent ; ces derniéres grossirent lentement pendant cing a six mois, 
sans atteindre le stade prénymphe. Lorsque les ouvriéres de S. fugaz et les 
larves de L. nylanderi furent soumises ensemble a un hivernage préalable, 
elles donnérent les mémes résultats que sans hivernage. La présence d’une 
jeune reine de Solenopsis fut défavorable aux larves de Leptothorax. 

Inversement, L. nylanderi fut capable d’élever, a la température de 
22°C, des larves de S. fugax et de les amener jusqu’au stade adulte. En 
présence de leurs propres larves, les ouvrieres de L. nylanderi détruisirent 
rapidement toutes les larves de S. fugax introduites dans leur nid. D’autre 
part, un jeune couvain de Leptothorax remplagait plus ou moins rapidement 
les larves de Leptothorax enlevées au préalable ; sa présence était alors 
défavorable au développement des larves de Solenopsis. Un hivernage en 
début d’expérience fut plutot favorable aux S. fugaz, de méme que la 
présence d’une reine féconde de*Leptothorax. Les Solenopsis ainsi obtenus 
n’ont pas vécu plus de sept semaines. Ils étaient tous de caste ouvriere 
et de taille trés petite. 


Summary. 


When its own eggs and larvae missed, Solenopsis fugax bred larvae of 
Leptothorax nylanderi, at a temperature of 22°C. The Solenopsis workers 
~ killed some of this larvae and fed the others; these slowly grew bigger 
during five or six months but never reached the pre-pupa stage. The 
result was the same if the workers of S. fugaxz and the larvae of L. nylanderi 
overwintered together or not at all. A young Solenopsis queen being there 
was noxious to the larvae of Leptothoraz. 

On the contrary, L. nylanderi has been able to breed larvae of S. fugax 
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up to the imago stage, at a temperature of 22°C. When its own larvae 
were in the nest, together with larvae of S. fugax, the workers of L. nylan- 
deri killed the larvae of S. fugax. On the other hand, new eggs and young 
larvae of Leptothorax had to replace, more or less quickly, the larvae 
which had been taken away, and that was noxious to the growth of 
Solenopsis larvae. An overwintering at the beginning of the experiment 
was rather favourable to S. fugax as was the presence of a fecund Lepto- 
thorax queen. The Solenopsis thus obtained lived no longer than seven 
weeks. They all were workers and very small. 


PESIOME 


Byayan sumen codctsenubix am S. Fugax BbipacTu JIM4IMHKU 
L. Nylanderi pu Temnepatype B 22° Ilenpena. JImaunKu Leptothorax 
ObIIM CHayasa 4WACTHYHO YHMYTO;KEHBI, HO Te, KOTOpble OCTAaIMCh, 
M€]JJICHHO pa3BUBaINCb B IpOOKeHHMM MATH WIM WecTH MecAtesB, 
HO He JOCTHTMM MpeqKyHKOUbHO cTaquu. SMMOBKAa B Hayae UCIIBI- 
TaHHA He yBeMGNIa WAaHCOB K ycbIHoBJeHMIO. I[pucyTcTBMe MoOLON 
yapuupt y S. Fugax Obii0 HeOarompMATHO [IA WMuMHOK Leptothorax. 

Haodopot, L. Nylanderi Ovi cnocobeH BbIPAacTUTh pu TemMMepaType 
B 22° Llenpeua muuunKu S. Fugax M oBecTM MX JO B3pocionM cTaqun. 
Takoro pojla BOCIMTaHve OKa3za0Cb HeBO3MO?7KHBIM B IIpMcyTCTBUM 
muunHokK L. Nylanderi Monona jeTKa (Alia WM WwM4nHKM) Leptothorax 
3aMeHAsa Oomee UNM MeHee OBICTPpO yupa3sqHAeMylO [leTKY; ee MpucyT- 
cTBMe ObWIO Tora HeOWArOMpMATHO WIA pa3sBuTMA WMuMHOK S. Fugax 
SUMOBKA B HAYAIe UCHbITAHMA Oba CKOpee OAroNpuATHA WIA Solenopsis, 
TAHKEe Kak U MpMCyTCTBHe ONTOLOTBOpeHHoli Wapuubl Leptothorax. S. Fugax 
BBIBeCHHbIe TAKMM IyTeM *KUIM He Oouee cemu Heeb. Bce onu mpu- 
HaqleKaln K padouyeli KacTe UM ObINIM OUCH MaIeHbKOrO pocta. 


AUTEURS CITES 


1920. Foren (A.). — Les Fourmis de la Suisse, Genéve, Kiindig, édit. — 1923. Le 
Monde social des Fourmis du globe, Genéve, t. 4, Kundig, édit. 

1951. Le Masne (G.). — Echanges de nourriture, trophallaxie et transports mutuels 
chez les Fourmis (Traité de Zoologie, sous la direction de P.-P. Grass&, Paris, 10, 
fasc. 2, 1105-1121), — 1953. Observations sur les relations entre le couvain et les 
adultes chez les Fourmis (Ann. Sc, Nat., Paris, 15, fasc. 4, 1-56). 


LES ECHANGES TROPHALLACTIQUES PROCTODE AUX 
CHEZ LA FOURMI: TAPINOMA ERRATICUM 
(DOLICHODERID2:) 


par 


Claude TOROSSIAN 
(Laboratoire d’Entomologie Faculté des Sciences de Toulouse. ) 


En élevant des colonies de la fourmi : Tapinoma erraticum (Dolicho- 
deride) composées d’ouvriéres, d’une ou plusieurs femelles et de larves A des 
stades différents de leur développement, dans un appareil entretenant, le 
jour, des températures voisines de optimum thermique, et la nuit des 
températures plus basses, nous avons observé l’existence, A cdté d’échanges 
trophallactiques stomodéaux fréquents et réguliers, d'un certain nombre 
d’échanges trophallactiques proctodéaux. 


[Nous avions décrit de tels échanges trophallactiques proctodéaux chez un autre Dolicho- 
deride : Dolichoderus quadripunctatus (ces échanges, trés fréquents chez cette fourmi, 
s’observent, en relation avec le cycle biologique, dans tous les types de colonies, avec ou 
sans femelle. Ils débutent avec la reprise de la ponte et apparition des larves. L’aliment 
proctodéal est alors distribué au couvain et aux autres membres de la colonie.)] 


Chez Tapinoma erraticum, le phénoméne débute généralement lorsqu’une 
ouvriére quelconque rencontre, au hasard de ses déplacements dans le nid, 
un groupe de larves. L’ouvriere errante s’arréte aussitét et commence a 
palper les larves avec ses antennes. Puis elle s’attarde plus spécialement 
sur une seule larve (de 1,6-1,7 mm par exemple), promenant ses antennes 
assez rapidement sur la région ventrale de la larve et plus longuement sur 
le « cOne» buccal. 

Aprés cette premiére étape, l’ouvriere reploie brusquement son abdomen 
vers le bas et émet simultanément par l'anus une gouttelette d’une subs- 
tance blanchatre, de consistance nettement visqueuse (diamétre moyen 
0,1-0,2 mm). 

Elle saisit ensuite cette gouttelette entre ses mandibules et la dépose 
sur le cone buccal de la larve. Toutes ces opérations sont effectuées généra- 
-lement en une dizaine de secondes. 

L’ouvriére et la larve restent ainsi, bouche contre bouche, pendant un 
temps variable, de l’ordre de 16 a 18 secondes, a l’issue duquel, la larve 
ayant absorbé la gouttelette, Pouvriére s’en sépare. 

A ce « schéma type» assez voisin de celui que nous avons décrit chez 
Dolichoderus quadripunctatus pour Vémission et la distribution de lali- 
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ment proctodéal, se rattache un certain nombre de variantes qui per- 
mettent aux ouvriéres d’utiliser A leur propre compte ce méme aliment 
proctodéal. 

Nous avons observé plusieurs fois les manceuvres d’ouvrieres inter- 
ceptant la gouttelette proctodéale, normalement destinée a la larve. Le 
vol se situe au moment ot l’ouvriére donneuse, l’abdomen reployé vers le 
bas, émet par l’anus la gouttelette proctodéale. Cette méme ouvriére don- 
neuse, n’ayant pas encore saisi la gouttelette entre ses mandibules, est 
assaillie par une ouvriére quelconque qui, aprés quelques brefs tapotements 
d’antennes, se précipite sur la gouttelette, qu’elle absorbe aussitdt. L’ou- 
vriére donneuse ne bouge pas et n’offre aucune résistance. Elle peut méme 
relever brusquement son abdomen jusqu’a faire un angle de 40-50° environ 
avec ’horizontale. L’ouvriére quémandeuse se précipite alors sur la goutte- 
lette qui apparait a l’extrémité de abdomen. Une deuxiéme ouvriére 
survenant 4 ce moment-la participera éventuellement au repas sans aucune 
opposition. 


Les ouvriéres peuvent donc, occasionnellement, se nourrir d’aliment 
proctodéal, mais cet apport supplémentaire de nourriture reste peu impor- 
tant au point de vue quantitatif (dans tous les cas étudiés). 


Enfin, on peut observer dans certains cas, rarement réalisés, un compor- 
tement trés particulier de l’ouvriére donneuse, lorsqu’elle dépose acciden- 
tellement, semble-t-il, la gouttelette proctodéale sur une région du corps de 
la larve autre que le mamelon buccal. La gouttelette n’est évidemment 
pas absorbée par la larve, mais l’ouvriére donneuse, trés rapidement, 
applique 4 nouveau sa bouche, mandibules fermées, sur la gouttelette 
qu’elle absorbe assez lentement (50-60 secondes). Il y a done dans ce cas 
particulier auto-utilisation de l’aliment proctodéal. 


De cette premiere série d’observations portant sur la fourmi Tapinoma 
erraticum on peut essayer de dégager les caractéres généraux des échanges 
trophallactiques proctodéaux tels qu’ils apparaissent dans cette espéce : 
les larves semblent étre les principales bénéficiaires de l’aliment proctodéal, 
mais les ouvriéres de la colonie peuvent s’en procurer en certaines circons- 
tances. Toutefois, qu'il soit distribué aux larves ou aux ouvriéres, l’aliment 
proctodéal constitue, au point de vue quantitatif, un apport de nourriture 
peu important. A titre d’exemple, 70 minutes d’observations continues au 
binoculaire nous ont permis de reconnaitre avec certitude seulement trois 
échanges trophallactiques proctodéaux dans le sens ouvriére-larve, et 
deux tentatives restées vaines par ailleurs : recourbement de l’abdomen vers 
le bas non suivi de l’émission de la gouttelette. 

Les échanges trophallactiques stomodéaux occupent, au contraire, la plus 
grande part dans lactivité trophique de la colonie de Tapinoma erraticum. 
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Conclusions. 
1° Caractéres généraux des échanges trophallactiques proctodéauc. 


Les échanges trophallactiques proctodéaux existent donc chez les deux 
espéces de Dolichoderidx les plus répandues dans la région Toulousaine : 
Tapinoma erraticum et Dolichoderus quadripunctatus. Ils se déroulent 
chez les deux espéces de facon presque semblable, mais il y a une diffé- 
rence essentielle d’ordre quantitatif : alors que, chez Dolichoderus quadri= 
punctatus, ils occupent une place importante dans l’activité trophique de la 
colonie, chez Tapinoma erraticum ils paraissent étre tout a fait secondaires. 


2° Nature et valeur de Valiment proctodéal des « Dolichoderide ». 


L’aliment proctodéal est un aliment élaboré véritable, et la pratique des 
échanges trophallactiques proctodéaux chez les Dolichoderidx ne peut en 
aucun cas s’assimiler A une coprophagie, car les féces sont brunes ou tres 
foncées, alors que la gouttelette proctodéale, dans tous les cas observés, se 
présente comme une substance hyaline plus ou moins blanche. De plus, sa 
grande fréquence d’émission, en période d’évolution du couvain, est une 
autre preuve en faveur de la nature alimentaire stricte de la gouttelette 
proctodéale. 

L’aliment proctodéal des Dolichoderidz est done un véritable aliment 
élaboré, dont nous n’avons pas pu encore préciser la composition. 


L’existence réguliére chez certaines espéces de Dolichoderide de la tro- 
phallaxie proctodéale permet d’étendre aux fourmis la notion de trophal- 
laxie telle qu’on la rencontre chez les Termites (trophallaxie stomodéale et 
proctodéale). 

On peut donc essayer de comparer les Dolichoderidz et les termites 
insectes sociaux, qui présentent tous deux des échanges trophallactiques 
ayant atteint leur degré de complexité le plus élevé. 

Les Dolichoderidxe, fourmis évoluées, ont notamment des larves tres 
particuliéres, incapables de mouvements, et qui dépendent entierement de 
la colonie au point de vue trophique. 

Il est dit, A propos de l’alimentation et des relations larves adultes chez 
les termites, que « un des caractéres fondamentaux de la termitiere est 
la dépendance trophique plus ou moins compléte pour le couvain, tou- 
jours totale pour les soldats, a Pégard de la société ». 

Il est intéressant de constater que e’est seulement dans la famille des 
Dolichoderid# ou la dépendance des larves a l’égard de la société est 
poussée 4 son degré maximum que l’on observe de tels échanges procto- 
déaux. 
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CONSTRUCTION DIRIGEE 
CHEZ DOLICHOVESPULA MEDIA 


par 
M. VUILLAUME et G. NAULLEAU 


(Faculté Sciences Rennes, Coll. Scient. Univ. d’ Angers et Laboratoire d’ Ethologie 
de Bures-sur- Yvette, Seine-et-Oise. ) 


1° Généralités. 


Sil existe une forme théorique idéale pour les nids de Vespides, dans la nature 
cette forme dépend en partie de environnement immédiat, des obstacles qui peuvent 
entraver lagrandissement des nids, qu’ils soient aériens, souterrains ou logés dans 
des anfractuosités. 

Toutefois, involucre n’est plus construit si l’anfractuosité dans laquelle le nid est 
logé est trop exigué. Ceci permet tout d’abord d’affirmer que la construction d’un 
involucre n’est pas pour les guépes un phénoméne obligatoire. L’involucre peut n’étre 
construit que sur une face, si le reste du nid est appliqué contre une paroi rigide, fixe. 
Nous avons obtenu la construction de tels nids (une, deux ou trois faces planes) 
sans involucre, le nid s’agrandissant par une face latérale seulement et par la partie 
inférieure, en plagant ces nids dans un triédre. Nous avons vu par ailleurs le compor- 
tement étrange des Guépes souterraines (V. germanica), qui creusent le sol et rapportent 
la terre au-dessus du nid pour refaire, de ce nid placé sur le sol, un nid souterrain (VuIt- 
LAUME, NAULLEAU). Dans ce cas, encore, la construction se fait seulement sur une 
face, la base du nid. 

Les Dolichovespula media qui construisent dans les arbustes rencontrent des obstacles 
(feuilles, branches, murs) qu’elles ne peuvent déplacer. Leurs nids seront construits 
en fonction de ces obstacles qu’ils incorporent dans leurs constructions s’ils sont de 
petite taille (feuilles, brindilles). S’ils sont plus volumineux, ils serviront de limite 
a la construction et de support au nid qui sera accolé ou accroché a la paroi rigide 
(mur par exemple) par sa face supérieure ou par une face latérale. 

Sil s’agit d’un nid placé dans une anfractuosité, celle-ci a, au départ, une forme, 
un volume idéal que la fondatrice choisit comme emplacement de son futur nid. II 
est certain que deux nids de V. crabro situés l'un dans un trou d’arbre, l’autre dans un 
grenier, A califourchon sur des poutres comme nous en avons récolté, n’ont pas la 
méme structure. La répartition des rayons et la forme de l’involucre sont différentes 
dans les deux cas. 


2° Réaction des ouvriéres 
a des bandes de papier placées sur linvolucre. 


1° Perpendiculaires au bord de l’involucre. — L’expérimentateur 
peut-il aider la guépe a construire Vingolucre et lui imposer parfois des formes 
différentes des formes naturelles ? 
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Si, perpendiculairement au bord d’un feuillet d’involucre en construc- 
tion de Dolichovespula media, nous collons un morceau de papier rectan- 
gulaire large de 2 cm, de telle sorte que le papier dépasse de 1 a 4 cm le 
bord X’Y’ de ce feuillet et qu’il soit dans le prolongement de celui-ci, ce 
papier est adopté par les D. media qui Vincorporent immédiatement 
dans la construction (voir fig. 1, A, B, C). 

Les boulettes servant a la construction sont placées comme l’indique le 
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Fic. 14. — Bande de papier (P) collée perpendiculairement par le bord de l’involucre (I). 
A, vue de face ; B, vue de profil ; C, vue de face montrant les différentes étapes de la construction. 


LEGENDE COMMUNE A TOUTES LES FIGURES. 


P, bande de papier ; I, involucre ; R, rayons de couvain ; CP, céne de papier ; CY, cylindre de 
papier ; O, trou d’entrée. 


schéma c, figure 1, avec souvent un décalage quant 4 l’avancement de la 
construction sur les deux cdtés de la bande de papier. 

Des que la construction atteit d’un cété le niveau XY, les guépes 
reprennent de l’autre cété au niveau X’Y’ ou entre Y’Y, si la cons- 
truction n’a pas été nulle sur ce cété-la. Quand le feuillet de l’invo- 
lucre atteindra des deux cétés le niveau XY, la construction se pour- 
suivra normalement, la bande de papier se substituant A un fragment 
Winvolucre. En effet, la bande de papier n'est jamais doublée d’un feuillet 
normal, elle est utilisée par les guépes comme une partie intégrante de 
Vinvolucre. 


: 
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2° Bandes obliques (Photo I haut). — Si nous collons notre bande de 
papier de biais, le bord de celle-ci faisant avec le bord du feuillet d’involucre 
un angle X inférieur 4 90° (fig. 2 A) la construction cesse a l’intérieur de 
VPangle X, pour se poursuivre normalement en Y, le bord du feuillet cons- 


Fic. 2. — Bande de papier (P) collée de biais sur le bord de l’involucre (I), l’angle X étant inférieur 
a 90°. Vue de face. 


A, schéma de l’expérience ; B, début de construction du cété de l’angle obtus Y;C, Pangle X 
étant trop aigu, les guépes rongent la partie quadrillée de la bande de papier (P) pour leur permettre 
de construire dans cet angle. 


truit venant se souder exactement avec le bord YY’ de la bande de papier. 
Elle reprendra en X quand elle aura progressé en Y (fig. 2 B), a condition 
que l’angle X soit supérieur a une certaine valeur que nous n’avons pas 
encore déterminée. Si cet angle est plus petit (fig. 2 C), les guépes déchiquet- 
tent la bande de papier dans l’angle X aprés avoir avancé la construction 
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en Y. La partie quadrillée (en X) sera enlevée avant que la construction soit 
entreprise a cet endroit. Cette nécessité de détruire une partie de la bande 
de papier est justifiée par la position qu’occupe la guépe au moment ot elle 
dépose des boulettes. Elle se place a califourchon sur le feuillet en cons- 
truction, la téte dansl’angle, et étire ses boulettes en progressant a reculons. 
Il est visible qu’a partir d’un certain angle la guépe ne peut plus avancer 
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suffisamment pour utiliser sa boulette. C’est alors qu’elle effectue Ventaille 
dont nous venons de parler. Ce qu’elle fait alors de sa boulette quand, de 
retour au nid, elle se trouve devant une telle situation, l’état actuel de 
nos recherches ne nous permet pas de le préciser. 

Si, au lieu d’une bande oblique, nous en plagons deux, la construction se 
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Fic. 4. — Evolution de la figure 3. Alors que la construction continue en 4, elle débute seulement 
en 2. 


Notez ici le deuxiéme mode possible de réaction des guépes dans un angle aigu. En P,, une boulette 
de carton a été utilisée pour combler seulement la « zone critique » et faire d’un angle aigu, un 
angle presque droit. Les boulettes suivantes sont étirées de telle sorte que langle que fait la tan- 
gente ala courbure du feuillet d’involucre en construction et le bord de la bande de papier restent 
droit ou obtus. 


poursuit comme dans le cas précédent (fig. 3). Les guépes commencent a 
fixer la bande de papier a l’involucre en 14 (fig. 4). Parla suite seulement, la 
construction se poursuivraen 2 puis en 3 (construction en escalier). Les 
travaux exécutés en 1, 2 ou 3, le sont-ils par une seule ouvriére ou par 


Fic. 5. — Bréche trapéziforme sur le bord de Vinvolucre (I) montrant les différentes phases de la 


réparation. Notez également la disposition des bandes qui tendent a transformer l’angle aigu 
en angle droit ou obtus, comme sur la figure 4. 


plusieurs ? Nous ne pouvons pas encore le dire. I] ressort de cette expérience 
qu’un angle aigu est toujours considéré comme un obstacle par la guépe 
qui commence toujours 4 construire 1a ot la tache lui est plus simple. Nous 
notons également que la construction, dans le cas d’un angle aigu supérieur 
a une valeur non encore déterminée, aboutit toujours a un arrondi suppri- 
mant langle aigu dans lequel Pouvriére travaille difficilement (fig. 4). Elle se 
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fait toujours entre les deux bandes de papier paralléles avec une vitesse plus 
grande du cété de langle obtus. Notons ici le comportement de la guépe 
dans un angle aigu. Celui-ci étant supérieur A une valeur limite, la destruc- 
tion partielle, dont nous avons parlé précédemment, n’est pas pratiquée. 

Etudiant la reconstruction des bréches chez les nids de Vespides (media 
et germanica), nous avions observé également que les guépes commencent 
toujours par supprimer un des angles aigus d’une bréche trapéziforme. 


Les couches successives étaient déposées par les guépes suivant le schéma 
(REVO): 


3° Réactions des ouvriéres 
4 des « ponts » de papier établis entre deux feuillets (photo I, bas). 


Jusqu’ici, nous n’avons envisagé que des bandes de papier assez rappro- 
chées de Pinvolucre. I] suffit de regarder un nid de D. media pour cons- 


Vue De Dessus 


Fic. 6. — Bande de papier (P) collée sur l’involucre (I) en formant un pont avec celui-ci. Vue de 
dessus et vue de profil. 


tater que l’espace entre deux feuillets est a peu pres constant, au moins 
quand aucun obstacle ne vient s’interposer dans le nid au moment de sa 
construction. Nous avons voulu voir dans quelle mesure cet espace pouvait 
varier, en collant des bandes de papier aux deux extremités, pour que celles- 
ci forment «un pont» avec le feuillet d’involucre inferieur (fig. 6). Ces 
ponts, placés perpendiculairement au bord en construction d’un feuillet, 
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s’écartaient plus ou moins du feuillet de V'involucre sur lequel ils étaient 
fixés ; ils étaient en contact avec le feuillet supérieur en construction 
(AB a gauche ou point A a droite). La construction du feuillet est alors 
sensiblement modifiée en fonction de la bande de papier. 

La bande de papier s’écartant progressivement du feuillet inférieur, 
Vinvolucre en construction va s’écarter aussi sensiblement, la bande de 
papier lui étant substituée sur une certaine longueur, jusqu’au moment ou 
la distance qui sépare cette bande du feuillet inférieur devient nettement 
trop grande (12-14 mm). C’est alors que les guépes construisent un nouveau 
feuillet, entre la bande et l’involucre ; le nouveau feuillet se rapproche 
progressivement du feuillet inférieur, la distance séparant les deux deve- 

nant vite normale. C’est 

Se alors un feuillet continu 

ot ee qui va étre construit et 
ww a Rae qui passera en dessous 

SS = du pont. La construction 

sera symétrique a celle- 
ci, quand le feuillet inter- 
médiaire approchera a 
nouveau de la bande de 
papier. Il s’écartera sen- 
siblement du_ feuillet 
inférieur et la bande de 
papier lui sera vite subs- 
tituée. Mais, alors que 
précédemment un feuil- 
let intermédiaire était 
construit en dessous du 
pont, il n’y aura pas de 
Fic. 7. — Evolution de la figure 6; 1, 2, 3 et 4, feuillets feuillet ajouté, mais une 
construits successivement. discontinuité entre les 
deux parties (4 gauche 
et a droite de la bande) de l’involucre. La bande de papier va constituer 
un point de départ de la construction (voir fig. 6). 

Quand le feuillet suivant sera construit, au niveau de la bande, cette 
solution de continuité persistera. Le déme servira 4 Védification de ce 
feuillet dans la mesure ov il sera suffisamment éloigné du feuillet intermé- 
diaire dont nous venons de parler. Dés que cette distance sera trop faible, 
le feuillet supérieur en construction s’incurvera a son niveau. Si nous numé- 
rotons nos feuillets, nous avons : 

1° Celui sur lequel est collée la bande ; 

2° Le feuillet intermédiaire ou le feuillet en construction au moment 
ou nous avons collé la bande ; 

3° Le feuillet arrivant 4 incorporer dans la construction le déme de la 
bande de papier. 


Il nous faudra un feuillet n° 4 pour que cette irrégularité disparaisse en 
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recouvrant Vensemble (fig. 7). Ce feuillet n° 4 ne sera pas construit a 
partir du sommet de l’involucre, mais juste au-dessus de cette bande de 
papier. 

Ce probléme des bandes de papier, les guépes ont a le résoudre souvent 
dans la nature quand elles se trouvent en présence de larges feuilles. Celles- 
ci sont incorporées dans la construction de Vinvolucre et sont responsables 
des irrégularités que lon observe fréquemment sur celle-ci. 


4° Modifications dues a la présence d’obstacles coniques 


(photo II, haut). 


Des problemes d’un autre genre se posent quand il s’agit d’obstacles 
perpendiculaires au nid (branches d’arbres). Sur les nids, nous avons fixé, 
perpendiculairement a l’involucre, des cénes de 
papier de 1,5 cm de diametre a la base de 3 cm 
de hauteur. Ils sont incorporés sans difficulté 
dans le feuillet en construction, celui-ci s’incur- 
vant simplement un peu au niveau du céne 
(fig. 8). Nos expériences trop peu avancées ne 
nous permettent pas encore de préciser les réac- 
tions des ouvriéres aux variations d’inclinaison 
et de dimensions des cones. 


5° Construction de l’involucre au niveau du 


trou de sortie. Fic. 8. — Cone de papier (CP) 


collé perpendiculairement 
sur Vinvolucre (I). 


Un nid idéal de V. media compte une seule 
ouverture située a sa partie inférieure. Sur chaque feuillet, les trous sont 
exactement superposés. , 

Nous avons fait une bréche jusqu’au nid 4 couvain dans l’involucre, 
a proximité du trou d’entrée (fig. 9 A) ; les guépes ont retouché cette 
breche en réservant un deuxiéme trou d’entrée (fig. 9B). La réparation étant 
terminée, nous avons supprimé sur chaque feuillet la bande séparant les 
deux trous (fig. 9 C). Quelques heures apres, l'ensemble ne comporte plus 
qu’un orifice ovale (fig. 9 D), lequel va étre partiellement fermé par la 
suite, pour laisser place & un orifice rond de 1,5 em de diamétre environ. 
Ce diamétre semble a peu pres constant aprés reconstruction a la suite des 
~diverses modifications que l’on peut faire subir au nid. 

Si, en effet, nous collons une bande de papier pour obstruer en partie ce 
trou, les guépes la mordent de leurs mandibules et en éliminent des mor- 
ceaux jusqu’au moment ou son contour redevient circulaire. 

Si nous collons un manchon de papier de 2 cm de long, de diamétre voi- 
sin de celui du trou de sortie, pour prolonger celui-ci 4 l’extérieur du nid, 
les guépes l’éliminent toujours a partir de la base, bien qu’elles entrent et 
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sortent normalement par ce manchon (fig. 10). Elles mordent Pinvo- 
lucre et le papier, tout autour du cylindre en A et B, jusqu’au 


Fic. 9. — A, bréche O’ en hachures, faite jusqu’au couvain prés de ouverture normale O. Vue 
de profil B, entre O et brache O’, vue de face aprés réparation; C, la bande reliant O et O’ 
est supprimée ; D, réparation de ce vaste orifice allongeé. 


moment ot iltombe, apres quoi les guépes réparent l’orifice de l’involucre. 


Fra. 10. — Cylindre de papier (CY) de 3 centi- 
métres de long et de diamétre voisin de 
celui du trou d’entrée, collé en A et B sur le 
dernier feuillet de Vinvolucre (I), de facon 
que Vintérieur du cylindre corresponde au 
trou d’entrée O. Vue de profil. 


S’il est possible de diriger en 
partie la construction de Vinvo- 
lucre (bandes de papier a distance 
convenable du _ feuillet inférieur), 
il est également facile de la guider 
au niveau de l’orifice de sortie. On 
peut, en effet, a Vaide de bandes 
de papier, faire communiquer deux 
feuillets successifs de Vinvolucre, 
Pun terminé, Vautre sur le point 
détre terminé (photo II, bas). 
Apres quoi, en orientant conve- 
nablement les bandes de _ papier, 
maintenues a une distance légére- 
ment supérieure a la distance qui 
sépare normalement deux feuillets, 
il est facile de faire construire un 
involucre se terminant par une spire. 
La bande A est glissée entre deux 
feuillets et fixée sur le feuillet infé- 


rieur. De telles ouvertures en spirales se trouvent parfois dans la 


nature. 
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Conclusion. 


Dans cette étude de la construction dirigée chez Dolichovespula media, 
nous avons pu mettre en évidence le réle des obstacles naturels sur la 
structure du nid. Nous avons vu également que des bandes de papier pou- 
valent étre substituées A l’involucre. Celles-ci sont trés bien acceptées 
par les guépes, dont la plasticité de comportement rappelle celle que nous 
avons observée chez les abeilles quant 4 la nature des matériaux consti- 
tuant les cupules d’élevage des larves royales (elles acceptent le verre, la 
paraffine, lozokérite, les matiéres plastiques aussi bien que la cire). Ici, 
le papier incorporé dans l’involucre a une composition voisine, il est vrai, 
de celle de l’involucre. La structure physique n’en reste pas moins tres 
différente. 


Summary. 


In this paper, we show that the directed building by Dolichovespula 
media is possible. We show the part of natural obstacles in the building 
of the involucre. 

Bands of paper can be included in this involucre, to take place of it. 
The structure of the entrance can be modified by adding oblique bands of 
paper, and can have a spiral form. 


Zusammentassung. 


In dieser Arbeit wird gezeigt dass eine Lenkung des Baues bei Dolicho- 
vespula media moglich ist. Die Rolle der natiirlischen Hindernissen im 
Bau der Hille wird festgestellt. Papierstreifen kénnen in die Hille einge- 
baut werden und sie sogar besetzen. Die Struktur des Eingangs kann auch 
durch das schrage Einsetzen von Papierstreifen veraindert werden und 
dadurch spiralformig gestalltet. 
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Photo I. — Nip EN CONSTRUCTION DE « DOLICHOVESPULA MEDIA ». 


Haut: Deux bandes de papier collées obliquement par rapport au bord d’un feuillet d@involucre 
en construction. Notez la construction «en escalier », plus avanceées sur le cété gauche. Elles yont 
progressivement étre incorporées dans la construction et, a leur emplacement, elles remplaceront 
le feuillet d’involucre. 

Bas: Bandes de papier collées sur Pinvolucre et faisant «un pont » avec celui-ci. Une des bandes 
va étre incorporée dans Vinvolucre au moment ot la construction du feuillet va arriver A son 
niveau. Notez le flechissement de l’involucre au niveau des bandes. 
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« DOLICHOVESPULA MEDIA ». 


Photo IJ. — Trov DE SORTIE EN SPIRALE D’UN NID DE 
Vinvolucre et s’incorporant peu & peu dans le guépier. Notez les 


Haut: Cones de papier collés sur 
(photo n° 1, haut), elles font maintenant corps 


bandes de papier obliques dont nous avons parle 
avec un feuillet d’involucre. 

Bas: Bande de papier «dirigeant » la construction en spire, 
guépier. 
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SPINNING MOVEMENTS IN THE LARVAE OF THE ANT, 
FORMICA FUSCA 


by 
D. I. WALLIS (1) 
(Department of Zoology, Cambridge, England). 


INTRODUCTION. 


tt is known that no spinning of the ant cocoon can occur until sand grains, small 
pieces of wood, or other rubble have been placed over the larva by the queen or workers 
(Wheeler, 1910). Since spinning occurs under this rubble pile, no observations seem 
to have been made in the way in which the cocoon is constructed. This paper describes 
the movement patterns involved in cocoon construction. Because of the difficulty of 
observation, the analysis of the movement patterns is based on data from relatively 
few larvae. Extensive data were collected from only three larvae, but short observ- 
ations were made on many more which confirmed the description of the basic movement 
patterns. 

During most of the larval stage the larva shows little movement. Strong movement 
begins a short while before the cocoon is spun and the first action of the larva is to 
anchor the sand grains, rubble, etc. with silk. Within the covering of rubble thus 
constructed the larva spins its cocoon, so that at the end of spinning the sand grains, 
etc. are attached to the outside of the cocoon (Donisthorpe, 1927). 

Observations show that these early spinning movements (incipient spinning move- 
ments) occur some time before the larva is covered with rubble and they may be part of 
the stimulus situation which elicits the covering responses in the workers and queen. 
Experiments with anaesthetized larvae might help to answer this question. Worker 
larvae seem to have a 5-10 hour perioc¢of incipient spinning movements before covering 
with rubble is complete, but observation under the binocular microscope indicates 
that no silk is extruded during these incipient Spinning movements. The tactile 
stimuli from the particles of rubble may elicit extrusion of silk in the larva. At least, 
it seems that the tactile stimuli from the particles are necessary for the continuation of 
the spinning movements. 

Thus, without attention from the queen or workers a larva will soon work its way 
out of a pile of sand grains simply by performing the spinning movements. When 
larvae under piles of rubble are isolated from workers, they cease their spinning move- 
ments in a short while once they have worked their way out of the rubble. Normally 
the queen or workers cover the larvae up again whenever a large portion of the larval 
. body becomes free of rubble—possibly chemical stimuli from the larval cuticle elicit 
the covering responses. Larvae frequently become uncovered during these early 
spinning movements and are re-covered by the queen or workers. 


(1) This work was carried out while the author held a Research Studentship from the Agricultural 
Research Council in the Department of Zoology, Cambridge. I should like to express my thanks 
to Dr. W. H. Tuorpe, F.R.S., and Dr. R.A. Hinve for their advice and encouragement throughout 
this work, and also to Prof. Sir James Gray, F.R.S., for permission to work in his department. I 
am grateful to Dr. Z. Levinson and P. Grarier, Hsq., for translating the summary for me. 
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1° Incipient and early spinning movements. 


Observations were made under a binocular on larvae removed from their 
nests. Part of the rubble wall was removed so that the movements of the 
larva were visible but so that the spinning of the cocoon was not disturbed. 

Incipient movements are simple and show none of the complexity of 
the later full spinning movements. They consist of a stretching and 
bending movement followed by a recovery movement (see Fig. 1). Initial 
movements may be more limited still, consisting merely of protrusion and 
retraction of the head into the body segments while in the bend position. 
The head is retracted into the first body segment and the 2nd. and 3rd. 
body segments are also somewhat contracted during the recovery phase. 
Typically there is very little sideways movement, although the head may 


pa 


Direction of 
movement 


Vaiyse., 


Ventral 


fe aes 
aos Fic. 1. — Early spinning movements. 1. Stretch/Bend Movement : 


bend position, stretching with protrusion of the head. 2. Reco- 
very Movement, straighen, retraction of head into body segments. 


Fic. 2. — ‘* Looping-the-Loop’’ Behaviour. The figures show the 
iets successive positions of the larva within the cocoon. 


move in an elliptical path. During the early stages of spinning when the 
larva is busy achoring the sand grains together, similar thrust and retrac- 
tion movements of the head occur. They seem to be carried out with no 
obvious directional component, but the larva does gradually shift its 
position, possibly due to a twisting component in the movements. The 
body may bend over at various angles during this phase and occasion- 
ally performs a sequence of movements which results in it turning through 
180°; this will be called ‘‘ looping-the-loop ” (see Fig. 2). 

This movement sequence starts with the animal in the bend position. 
Bend/stretch movements continue with no recovery movement; instead, 
the rear end of the animal follows the anterior end along the path of an 
arc. In Fig. 2, numbers indicate the various phases in this process. 
When the posterior end of the body is being drawn round, the anterior end 
must be anchored in some way against the rubble wall. When the head 
stretches forward, the posterior end of the body must be similarly anchor- 
ed. This appears to be achieved by bracing the body against the rubble 
wall. 

When the animal has moved through 180°, the typical bend/stretch and 
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recovery movements recur; the sand grains of this “‘new’’ end are then 
anchored together. It is not clear what stimulus elicits ‘“‘looping-the- 
loop’’—possibly the level of resistance of the rubble wall may serve. 
Thus, when the rubble has been anchored with silk its resistance to the 
movement of the larva increases; when this resistance reaches a certain 
level this may act to elicit “looping-the-loop”’. 

The spinning glands open on the tip of the labium and during spinning 
the labial mouthparts are protruded and retracted rhythmically. 


2° The spinning cycle. 


Spinning of the cocoon takes about 16-20 hours. The large larvae of 
sexual forms seem to require no longer than worker larvae. The threads 
which make up the cocoon are not all of the same thickness, but there seems 
to be a gradation from thick to very thin threads. The former are darker 
and give the cocoon its veined ap- 
pearance. These threads appear 
to be laid down earlier and possibly 
they are those which originally ser- 
ved to anchor the rubble together. 

The full spinning movements 
may be split into two phases —a 
bend/ stretch phase and a swing/ 
recovery phase. 


Ventral surface 


Fic. 3. — The bend/stretch phase. 

The bend/stretch phase. — The 2, 4, 6= upward thrusts; 1-6 = Successive 
body bends over and the head and  Pitions in the bend/stretch phase. 
1st. body segment or so stretch 
outwards towards the inner surface of the cocoon—see Fig. 3. This 
movement is repeated several times but in different positions, since the 
animal is bending farther and farther over (the head moving in a pos- 
terior direction). The larva is able to bend back at least half-way along 
the length of its body. It touches the inner surface of the cocoon with 
the labium, silk probably being deposited continuously. This phase 
must involve the progressive extension of the head and anterior segments, 
and the contraction of the ventral body-wall muscles in the anterior 
segments to give the bending component After a bending movement, 
further extension occurs while the ventral body-wall muscles relax. This 
causes the head to touch the inner surface of the cocoon again—during 
bending the head appears to be away from the cocoon surface. The 
‘bending movement followed by a further extension movement ” sequence 
is repeated, and so on, and the phase must be terminated as a result 
of proprioceptive stimuli. 

Thus, a number of thrusts are made against the inner surface of the 
cocoon during this phase. The limited data available show that for 3 
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large sexual larva the number of thrusts was in the range 6-9 with a mean 

figure of 7.6 (n=18). Smaller worker larvae performed fewer outward 

thrusts in this phase—the range recorded was 3-7 with a mean of 5 (n 220)! 
There is no sideways movement during this phase. 


The swing/recovery phase. — The mouthparts of the head are in 
permanent contact with the inner surface of the cocoon and silk is deposited 
over a relatively large area. The head moves in a series of arcs, which 

give it an overall direction opposite to 


Main that of the bend/stretch phase. The 
of path of the head over the surface of 
2 Ne the cocoon was observed under favour- 


able conditions under the binocular 
microscope by removing some of the 
rubble from the outer surface of the 
incomplete cocoon. Approximate re- 
cords were made of the path over 
which the head moves and these serve 
to bring out the essential features of 
the movement. Fig. 4 shows the 
(idealised) path of the head in the 
swing/recovery phase. The head 
moves in a series of arcs over the sur- 
face, which are the result of successive 
extension and retraction movements. 
With each are the retraction move- 
ment lasts longer than the extension 
movement so that the general direc- 
tion of head movement is towards the 
anterior end of the cocoon. The arcs 
Fic. 4. — Idealised path of the head over decrease in magnitude towards the 
the surface of the cocoon: “The swing/ apex of the cocoon, where head move- 
pee nese ments are ill-defined and no clear arcs 
are traced out. The arcs are directed 
successively to the left and then to the right of the main axis, so that a 
relatively large area of cocoon surface is covered. The swing/recovery 
phase is terminated by the return to an unflexed position in the cocoon and 
proprioceptive stimuli may again be utilised to signal the completion of the 
phase. ; 

The number of arcs through which the head swings seems to depend on 
the size of the larva. Thus, 3 large sexual larvae (male) performed from 
15-22 arcs during the swing/recovery phase; the mean figure is 18.0 (n =21). 
2 smaller worker larvae performed only 4-8 arcs; the mean is 6.5 (n =8). 
The spinning of larger cocoons seems to involve a greater number of out- 
ward thrusts in the bend/stretch phase and a greater number of swings in 
the swing/recovery phase. 


Anterior end 
of larva 
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Rigid stretch movements. — During the swing/recovery phase, the 
larva is sometimes observed to brace itself against the cocoon wall and 
remain stationary in this position for a second or so. This will be termed 
a rigid stretch movement and it is easy to see that the cocoon is under 
tension during such a movement. Rigid stretch generally occurs at the 
end, or towards the end, of the swing/recovery phase. There may, however, 
be 2 or even 3 rigid stretch movements during one swing/recovery phase, 
but during the relatively late stages of cocoon spinning rigid stretch move- 
ments seem to occur less often. The rigidity of the cocoon wall, which 
depends on the amount of silk which has been laid down, may be the factor 
determining whether a rigid stretch movement is shown or not. When 
the wall is flabby the tactile stimuli resulting from this may elicit rigid 
stretch movements. When the wall is fairly rigid and is maintaining its 
shape no rigid stretch may be shown. One larva, 


while engaged in spinning one end of the cocoon = 7A" OA 
which was well-formed, showed 41 full spinning 
cycles (bend/stretch plus swing-recovery phases) 


in which no rigid stretch movements were shown 

at all. This larva then ‘‘looped-the-loop’”’ and 

commenced work at the other end of the cocoon. _ - 

This end was not well-formed and the wall was aigsad uses Me tae 

still flabby. In 15 cycles a total of 28 rigid stretch stretch may occur in or 

movements were made, from 1-3 per cycle. between positions 1 and 2. 
Clearly, rigid stretch movements are a plastic 

feature of the spinning cycle, elicited only by certain conditions. Fig. 5 

indicates the position of the larva while performing rigid stretch move- 

ments. A movement performed in position 2 probably serves to give 

the end of the cocoon its characteristic rounded appearance. The move- 

ment would seem to have the function of stretching the newly deposited 

silk to the correct shape while it is drying and hardening. 


The spinning cycle. — Thus, a full spinning movement is made up ofa 
bend/stretch phase and a swing/recovery phase. The latter may incor- 
porate one or more rigid stretch movements, which appear as a facultative 
component of the fixed patterns or spinning. 

Table 1 gives the duration of the spinning cycles and compares those in 
which rigid stretch movements were shown with those in which they were 
not. 


TABLE 1. — DURATION OF SPINNING CYCLES (Data from 3 Male Larvae). 
n MEAN SECS. RANGE SIGNIFICANCE 
All spinning cycles 56 53.6 33-75 
With no rigid stretch 34 54.2 33-65 enti 
With rigid stretch 22 57.4 38-75 


The average length of a complete spinning cycle in a large sexual larva 
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is 53.6 secs., as the Table shows (unfortunately no data are available for 
worker larvae). Most of this time is spent in the swing/recovery phase, 
since the bend/stretch phase is performed relatively swiftly. It is during 
the latter that the silk is deposited in a regular pattern over the cocoon 
surface. However, when a rigid stretch movement occurs in the cycle 
this causes an increase in the mean performance time—see Table 1. 


3° Rotary movements in the cocoon. 


The end of the spinning cycle is often characterised by small circling and 
prodding movements of the head. These merge into twisting movements 
which start at the head but progress down the whole body. The twisting 
movements serve to turn the animal round inside the cocoon and are 
preparatory to the next spinning cycle, allowing silk to be deposited over 
a new region of cocoon surface. The larva rotates round its long axis 
through a certain angle and during this rotation the labium is no longer in 
contact with the cocoon surface. Extrusion of silk may cease during these 
rotary movements. The exact nature of the twisting movements is 
difficult to determine but the larva must brace itself against the cocoon 
wall at certain points in order to turn relative to the cocoon Initially the 
head and anterior region of the body twist round while the posterior 
region is braced against the cocoon wall. A wave of contraction seems to 
pass backwards, asymmetrically down the body. Secondly, the anterior 
regions is braced against the cocoon wall and the posterior region twists 
round after it. 


The angle of turning. — The angle twisted through seems to vary 
within fairly wide limits. The angle round the long axis at which succes- 
sive spinning cycles were performed was estimated approximately while 
the larva was being observed under the binocular microscope. There is a 
relatively wide margin of error, since it is not possible to view the anterior 
end of the animal looking down its long axis, due to the opaqueness of the 
cocoon end. The animal was viewed obliquely. However, the results 
obtained are accurate enough for analysis at the level employed below. 

Table 2 gives the available data for worker and male larvae. 


TABLE 2. — THE ANGLE OF TURNING BETWEEN SPINNING GYCLES 
LARVA NUMBER OF MEAN TURNING RANGE OF TURNING DIRECTION ROUND 
TURNS ANGLE ANGLES LONG Axts (head 
towards the 

observer) 
Worker 27 55° 22-110° Anti-clockwise 
Male A. 106 66° 25-1109 Anti-clockwise and 

clockwise 


Male B. 55 57° 25-950 Clockwise 
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There is a wide range in the angle which the larva may turn through 
before beginning the next spinning cycle, both in worker and sexual 
larvae. The ranges and the mean values are similar for all larvae in these 
results; thus, it seems that the smaller worker larvae turn through just as 
great (or small) an angle as the larger sexual larvae. The mean turning 
angle lies in the range 55-60° so that approximately 5-6 spinning cycles are 
performed while turning through 360°. Since the range of values is so 
great it is possible that a distribution curve might show more than one 
peak, so that small angle turns might alternate with large angle turns. 
However, the histogram in Fig. 6 gives no support to this idea. It shows 
merely that the turning angle fluctuates within a fairly wide range but there 
is only one (flattened) peak. It seems probable that the larva has no very 
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Fic. 6. — Frequency distribution of turning angles for all larvae. 


accurate way of measuring the angle through which it turns. The size of 
the angle will undoubtedly vary with the vigour of the twisting movements 
and the extent to which it is able to brace itself against the side of the still 
flaccid cocoon wall. The wide variation may be merely the result of some 
twisting movements being more successful than others. 


Direction of turning. — The direction of turning round the long axis 
seems to vary also. Looking down the long axis with the anterior end 
uppermost, the larva may twist either clockwise or anti-clockwise—see 
Table 2. Another male larva and another worker larva observed both 
turned anti-clockwise. In general, once the animal has started turning 
_in one direction it continues to turn in this same direction; the original 
choice of direction may be a random one, however. Male B (Table 2) 
performed 40 cycles while twisting in a clockwise direction, then showed 
« looping-the-loop » behaviour and continued turning in a clockwise 
direction (thus, it was now moving round the cocoon circumference in the 
opposite direction). But male A (Table 2), having performed 41 cycles 
and turned in an anti-clockwise direction, changed to a clockwise direction 
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Fic. 7A. — Male larva. 
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Fic. 7 A-C, Distribution of spinning cycles round the cocoon circumference in male larvae. 
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Fie. 7 B. — Male larva. 


alter “looping-the-loop” for a further 51 cycles. It then changed back to 


an anti-clockwise direction again. 
The direction of turning does not seem to be important inthe construction 


of the cocoon. 
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Distribution of spinning cycles round the cocoon circumference. — 
- Does the turning angle shown by the larva result in spinning cycles being 
evenly distributed round the cocoon circumference? Fig. 7 A-C are plots 
of the distribution of cycles for male larve. The long axis of the cocoon 
emerges vertically from the paper and the side of the cocoon uppermost to 
the observer is arbitrarily defined as 0°. ; 

Fig. 7 A-B show successive periods of spinning on the two ends of the 


Fic. 7 GC. — Male larva. 


same cocoon, which were seperated by “‘looping-the-loop” behaviour. 
The direction of turning was changed after “‘looping-the-loop”’. 

The plots illustrate, despite seme accumulation of cycles at particular 
angles, that the cycles are fairly evenly distributed round the cocoon 
circumference. Thus, the silk will be deposited evenly around the cocoon, 
as it must be if the cocoon is not to have points of weakness. 


49 Discussion. 


Even distribution of spinning cycles round the cocoon circumference 
might be achieved in a number of ways. Either variation of the turning 
angle over a relatively wide range or maintaining a suitable constant 
angle of turning might be used. 

Part of the large variation in these results is due to the rather inaccurate 
method of measuring turning angles and it is interesting to speculate on 
what the effect of a relatively constant angle would be on cocoon spinning. 
Fig. 8 shows that a very even distribution of cycles round the circumference 
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would result from having a constant turning angle of 66° (the mean figure 
for male A). Only a half cocoon is shown. The concentric circles each 
represent movement of the larvae through 360°, and each arrow and dot 
represent a spinning cycle. The larva moves through 360° eleven times 
(see XI concentric circles) during the course of 60 spinning cycles (see 
arrows and numbers showing position and temporal relation of different 
cycles). During the course of 60 cycles no superimposition of cycles would 
occur, and, as can be seen from Fig. 8, the cycles are distributed evenly 
around the cocoon circumference—6° apart. For more than 60 cycles, 
cycles begin to be superimposed on one another. But it is interesting 
to note that for a turning angle of, say, 60° direct superimposition of cycles 
would occur after only 6 spinning cycles and there would be wide gaps 


@ = Spinning cycle 
—=locoon Wall 


Vic, 8. — Distribution of spinning cycles round the cocoon circumference for a turning angle of 66°. 


round the circumference which would not be filled. Clearly, an angle 
such as 66° results in a more even distribution of silk over the cocoon surface 
than one, say, of 60°. 

However, it seems more likely that even distribution of silk is achieved 
by wide variation in the turning angle, rather than by maintaining a 
relatively constant turning angle. It is dificult to see how the larva could 
measure off such an angle at all accurately. 

Similarities exist between the cocoon spinning behaviour of the ant 
larva and that of the Cecropia silkworm larva (Van der Kloot and Williams 
1953). As in Cecropia, there are two mutually exclusive movement pat- 
terns—the bend/stretch and swing/recovery phases in fusca ; the stretch- 
bend and swing-swing phases in Cecropia. However, the way they are 
integrated so that a cocoon is spun is quite different in the two species. 
Clearly, only a limited number of patterns of neuromuscular activity are 
available to these relatively simple larvae and these are utilised in rather 
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different ways by the two species. In the ant larva, these basic movements 
must be integrated with other less frequent movements, e.g. ‘‘looping- 
the-loop ” and rigid stretch movements, if a complete cocoon is to be spun. 
It seems likely that the integration of these various complex movements is 
achieved through the interaction of both external and proprioceptive 
stimuli; the basic and inherent motor patterns may be modified and inte- 
grated by such stimuli. 


Summary. 


1. Incipient spinning movements occur some time before the larva is 
covered with rubble—cocoon construction cannot begin before the larva is 
covered. 

2. Incipient and early spinning movements are relatively simple. They 
consist of a stretching and bending movement followed by a recovery 
movement. 

3. ‘“Looping-the-loop” behaviour results in the animal starting to work 
on the other end of the cocoon; the larva works on the two cocoon ends 
alternately. 

4. The full spinning movements may be split into two phases—a bend/ 
stretch phase and a swing/recovery phase. Together they constitute one 
spinning cycle. Movements in these two phases are complex and a rela- 
tively detailed analysis has been made. 

5. Rigid stretch movements are a facultative component of the swing/ 
recovery phase. They probably serve to hold the silk under tension while 
it hardens, so that the cocoon maintains its correct shape. The inclusion 
of rigid stretch movements in a spinning cycle increases the mean per- 
formance time. 

6. Twisting movements follow each spinning cycle and turn the animal 
round in the cocoon, so that the next spinning cycle deposits silk on a 
different area of cocoon surface. The angle twisted through seems to vary 
within fairly wide limits, but the mean turning angles for the larvae obser- 
ved lie in the range 55-66°.. The direction of turning round the long axis 
may be clockwise or anti-clockwise. 

7. Spinning cycles are fairly evenly distributed round the cocoon circum- 
ference. Methods of achieving this even distribution are discussed. 

8. The ant larva is compared with the Cecropia silkworm larva. 


Résumé. 


1. Des premiéres tentatives de filage ont lieu un certain temps avant 
que la larve ne soit couverte de débris. La construction du cocon ne peut 
commencer que lorsque la larve est couverte. 

2. Les premiéres tentatives de filage qui ont lieu tot sont relativement 
16 
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simples. Elles consistent en mouvement d’allongement et de courbure 
suivi d’un repos. 

3. Le comportement consistant a « faire un tour sur soi-méme » résulte 
du départ du travail de animal & l’autre extrémité du cocon ; la larve 
travaille successivement aux deux extrémités du cocon. 

4. On peut diviser les mouvements de filage complets en deux phases — 
une phase ow l’animal se courbe et s’allonge et une phase d’oscillation- 
repos. L’ensemble constitue un cycle de filage. Les mouvements au cours 
de ces deux phases sont complexes, et une analyse assez détaillée en a été 
faite. 

5. Des mouvements rigides d’étirement constituent une partie facul- 
tative de la phase d’oscillation-repos. Is servent probablement 4 maintenir 
la soie dans un état de tension pendant qu’elles se durcit, afin que le cocon 
conserve sa forme correcte. L’inclusion de mouvements rigides d’étirement 
dans un cycle de filage augmente la durée moyenne de l’opération. 

6. Des mouvements de rotation suivent chaque cycle de filage ; ils 
produisent un retournement de l’animal dans son cocon, de sorte que le 
cycle suivant de filage dépose de la soie dans une région différente de la 
surface du cocon. L’angle de rotation semble varier entre des limites assez 
larges, mais les valeurs moyennes se situent entre 55° et 66° pour les larves 
observées. La rotation autour de l’axe longitudinal peut se faire soit dans 
le sens des aiguilles d’une montre, soit dans le sens oppose. 

7. Les cycles de filage sont distribués de facon assez réguliere a la circon- 
férence du cocon. Les méthodes permettant de préciser cette distribution 
font Vobjet d’une discussion. 

8. La larve de la fourmi est comparée a la larve du ver a soie Cecropia. 


Zusammenfassung. 


1. Spinn-Bewegungen erscheinen schon einige Zeit bevor sich die Larven 
mit Debris bedecken. Kokonbau kann nicht begonnen werden, solange die 
Larven noch unbedeckt sind. 

2. Die Bewegungen, die das Spinnen einleiten, sind relativ einfach. Sie 
bestehen aus Streckungen und Biegungen und darauf folgender Entspan- 
nung. 

3. Das « looping» Verhalten entsteht indem das Tier an dem gegen- 
iiberliegenden Pol zu spinnen beginnt und abwechselud an beiden Polen des 
Gespinsts arbeitet. 

4. Die Spinn-Bewegungen kénnen in 2 Phasen eingeteilt werden : a) 
Biegen und Strecken und 6) Schwingen und Entspannen ; a) und b) stellen 
einen vollstandigen Spinn-Zyklus dar. Die komplexen Bewegungen beider 
Phasen wurden einzeln analysiert. 

5. Die steifen Streck-Bewegungen sind ein fakultativer Bestandteil der 
Phase 6) ; wahrscheinlich dienen sie zur Befestigung der gespannten Seide 
vor deren Erhartung. Auf diese Weise erhilt das Gespinst seine normale 
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Form. Die steifen Streck-Bewegungen im Spinn-Zyklus verlingern die 
Zeitdauer dieser Phase. 

6. Drehbewegungen erfolgen nach jedem Spinn-Zyklus, wodurch die 
Larven im Kokon umgedreht werden ; dadurch kinnen sie im folgenden 
Zyklus Seide auf eine neue Flache des Gespinsts abgeben. Der Drehwinkel 
variert weitgehend, sein Mittelwert betragt jedoch 55—66°, Die Drehrich- 
tung um die Langsachse ist sowohl die des Uhrzeigers, wie auch umgekehrt. 

7. Die Spinn-Zyklen sind ziemlich gleichmassig um die Gespinstperi- 
pherie verteilt. Die Methoden, mit deren Hilfe dies zustande gebracht wird, 
wurden diskutiert. 

8. Die Spinnbewegungen der Ameisenlarve wurden mit denen der 
Cecropia Larve verglichen. 
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